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“Knowledge is experience. Everything else is just information” 
Albert Einstein  
 
“Espero que esta tese, com todos os seus defeitos, sirva de 
exemplo. Exemplo para os nossos governantes, de um trabalho 
feito com dedicação e, principalmente, amor e honestidade. 
Eles podem nos tirar tudo, menos o conhecimento. Ofereço 
este trabalho como prova do amor à nossa pátria e à nossa 
natureza. Que salvemo-nas!” 
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INTRODUÇÃO GERAL 
 
 
ORIGEM DOS BOINAE E 
PYTHONINAE: HISTÓRIA 
EVOLUTIVA 
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O objetivo desta introdução é situar o leitor quanto à origem e história evolutiva dos 
Boidae, com ênfase na subfamília Boinae. É importante ressaltar que apresento aqui uma 
visão geral e bastante simplificada dos possíveis cenários evolutivos para este grupo. A 
filogenia e origem das serpentes, bem como hipóteses biogeográficas, ainda são 
amplamente discutidas na literatura e não existe um consenso geral ou uma hipótese melhor 
aceita. 
 
HIPÓTESES FILOGENÉTICAS 
 A filogenia das serpentes é ainda amplamente discutida e um avanço significativo 
no desenvolvimento de trabalhos sobre este tópico tem ocorrido nos últimos anos (veja em 
Slowinsky & Lawson 2002). A família Boidae faz parte do grupo Macrostomata, que por 
sua vez está incluso no clado Alethinophidia (Cundall et al. 1993, Kluge 1991, 1993a,b, 
Lee & Scanlon 2002, Rieppel 1988). Diversos autores questionam o monofiletismo da 
família Boidae (Lawson et al. 2004, McDowell 1987, Slowinsky & Lawson 2002, Vidal & 
Hedges 2002, Wilcox et al. 2002). As controvérsias ocorrem principalmente quando 
comparadas hipóteses filogenéticas morfológicas e moleculares. A morfologia sugere um 
grupo monofilético constituído pelas subfamílias Boinae, Pythoninae e Erycinae (Lee & 
Scanlon 2002, Fig. 1). Lee & Scanlon (2002) utilizam-se de um grande acúmulo de 
informações comparativas referente à morfologia das espécies.  Por outro lado, hipóteses 
derivadas de dados moleculares ainda não são completas o suficiente, em termos de 
representação taxonômica, para serem conclusivas. De qualquer forma, a proximidade 
filogenética entre os boíneos e pitoníneos é evidente na maioria dos estudos.  
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Figura 1. Hipótese das relações filogenéticas entre os grupos maiores de serpentes. 
Adaptado de Lee & Scanlon (2002). 
 
 
Após as propostas de Underwood (1976) e McDowell (1979), a hipótese de Kluge 
(1991) para os Boinae representa a compilação de praticamente toda a evidência 
morfológica conhecida até o momento e é baseada em parcimônia. Outras três abordagens 
alternativas provêm de análises moleculares. Vences et al. (2001) utilizam informações do 
citocromo b, 12S s-rRNA,  e 16S l-rRNA para um representante de cada gênero dos Boinae 
(exceto Candoia e Corallus). Lawson et al (2004) e Burbrink (2005) utilizam seqüências de 
nucleotídeos do citocromo b (Cytb). O trabalho de Burbrink (2005) apesar de restringir-se a 
um único gene (Cytb), apresenta maior amostragem taxonômica, incluindo representantes 
de todos os gêneros. Este autor utiliza o método de verossimilhança máxima (“maximum 
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likelihood) para a análise dos dodos moleculares e também, apresenta uma análise conjunta 
do citocromo b com os dados morfológicos de Kluge (1991).  
Segundo Kluge (1991) Candoia constitui o gênero boíneo de divergência mais 
basal, seguido de Corallus (Fig. 2a). Devido às estreitas relações filogenéticas obtidas entre 
os dois gêneros de Madagascar (Acrantophis e Sanzinia) e Boa constrictor da região 
neotropical, Kluge (1991) tratou os primeiros como sinônimos do gênero Boa (Fig. 2a). 
Este último clado foi indicado como grupo irmão de outro constituído por Epicrates e 
Eunectes (Kluge 1991, Fig 2a). Cada um dos gêneros definidos por este autor foram bem 
corroborados como monofiléticos e as relações inter-específicas puderam ser 
completamente (dicotomicamente) resolvidas (veja Kluge 1989, 1991). 
 Hipóteses filogenéticas para os Boinae, baseada em dados moleculares (Burbrink 
2005, Lawson et al. 2004, Vences et al. 2001), embora plenamente congruentes entre si, 
apresentam incongruências com a hipótese morfológica de Kluge (1991). Burbrink (2005) 
apresenta, até o momento, a hipótese filogenética contendo informações moleculares, mais 
completa em termos de número de táxons analisados. Nesta hipótese, os boíneos de 
Madagascar formam um clado mais basal, monofilético, (validando os gêneros Sanzinia e 
Acrantophis) e irmão do gênero Candoia (Fig. 2b). O gênero Boa aparece basalmente 
dentre os Boinae Neotropicais e as sucuris aparecem como grupo irmão das Epicrates das 
Grandes Antilhas (o que torna o gênero Epicrates parafilético) (Fig. 2b).  
Relações filogenéticas também estão disponíveis para as subespécies de Epicrates 
cenchria onde E. c. crassus aparece como grupo irmão de E. c. assisi (Passos 2003).  
Dentre os Pythoninae, espécies do gênero Aspidites representam a linhagem mais 
basal, ao passo que o gênero Python das regiões Afro-Asiáticas representa a mais derivada 
(Kluge 1993a; Fig. 2c). Apesar de recentes estudos, dados moleculares para os pitoníneos 
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australianos ainda não permitem o reconhecimento de boas hipóteses filogenéticas, já que a 
maioria das relações entre as espécies não podem ser resolvidas (veja em Rawlings 2001). 
As duas topologias de árvore disponíveis para os Boinae (de Kluge 1991 e Burbrink 
2005, complementadas pelos resultados de Passos 2003), bem como a topologia disponível 
para os Pythoninae (segundo Kluge 1993a), serão empregadas como teorias alternativas 
para a explicação da evolução de atributos ecológicos no presente trabalho. Apesar da 
disponibilidade de uma hipótese filogenética para os Erycinae (Kluge 1993b) este grupo 
não será incluído no presente trabalho. 
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Figura 2. Hipótese das relações filogenéticas entre os Boidae. (a) Relações entre os Boinae, 
proposta por Kluge (1989, 1991), (b) relações entre os Boinae, proposta por Burbrink 
(2005) e (c) relações entre os Pythoninae (Kluge 1993a). 
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DISTRIBUIÇÃO GEOGRÁFICA  
Representantes da sub-família Boinae estão distribuídos pelas áreas continentais do 
neotrópico, Antilhas (Henderson et al. 1995), Madagascar e ilhas do Pacífico (McDowell 
1979) (Fig. 3). Nas áreas neotropicais são encontradas as subspécies de Boa constrictor 
(México, Américas Central e do Sul e nas Antilhas, nas ilhas Dominica e St. Lucia), 
espécies de Corallus (Américas Central e do Sul, Ilha St. Vincent e Arquipélago de 
Grenada), Epicrates (Américas Central e do Sul e Antilhas) e Eunectes (América do Sul) 
(Henderson 1997, Henderson et al. 1995). Em Madagascar ocorrem duas espécies de 
Acrantophis e Sanzinia madagascariensis (sinônimos de Boa, segundo Kluge 1991) 
(McDowell 1987) e três espécies do gênero Candoia são encontradas nas ilhas tropicais do 
Pacífico (de Ta’u, na Samoa Americana até Sulawesi, na Indonésia) (McDowell 1979). 
Os Pythoninae estão restritos ao velho mundo (Kluge 1993a, Fig. 3). Atualmente 
ocorrem na África, ao sul do deserto do Sahara e do Paquistão até as ilhas Salomão, 
incluindo Austrália e Nova Guiné (Kluge 1993a). Existem cerca de 26 espécies de 
Pythoninae bem reconhecidas, sendo que cerca de 15 ocorrem na Austrália e pelo menos 
dez são endêmicas à Austrália (Barker & Barker 1994). 
Os Erycinae ocorrem na América do Norte, Europa, Ásia e África, ao norte, leste e sul 
do Sahara (Fig. 3).  
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Figura 3. Distribuição geral dos atuais Boidae. Adaptado de Pough et al. 1997 por H. 
Ferrarezzi. 
 
A SEPARAÇÃO DOS CONTINENTES 
 Durante o período Triássico (Era Mesozóica, cerca de 225 Ma) Gondwana 
constituía a parte mais ao sul da Pangéia. O clima na Gondwana não era uniforme. A região 
norte, formada pelo norte da América do Sul, África, Madagascar, Índia, norte da Austrália 
e Nova Guiné possuía clima tropical. O sul de Gondwana formado pelo sul da América do 
Sul, Austrália, Antártida, Nova Zelândia, Nova Caledônia e sul da África era temperado 
(Sanmartín & Ronquist 2004). A forma como ocorreu a quebra da Gondwana e 
conseqüente formação dos continentes do hemisfério sul ainda é controversa e duas 
hipóteses principais são apresentadas resumidamente a seguir.  
 Segundo Sanmartín & Ronquist (2004) Gondwana começou a se dividir no 
Jurássico (ca. 165-150 Ma). O bloco principal que constituía a parte tropical (Norte da 
América do Sul, África, Madagascar e Índia) separou-se da Gondwana essencialmente 
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temperada (Nova Zelândia, Nova Caledônia, sul da América do Sul, Austrália e Nova 
Guiné – embora o norte da Austrália e Nova Guiné fossem tropicais) há cerca de 135 Ma 
(Fig. 4). O bloco Madagascar-Índia se separou da África e tomou sua posição próxima a 
Moçambique no início do Cretáceo, há 121 Ma (Fig. 4). A Índia separou-se de Madagascar 
no final do Cretáceo (88-84 Ma) e colidiu com a Ásia há 50 Ma. A América do Sul 
começou a separar-se da África no início do Cretáceo (135 Ma) a separação só foi efetiva 
no Cretáceo (110-95 Ma) quando, então, a África começou a migrar para nordeste indo 
colidir com a Eurásia, no Paleoceno (Período Terciário da Era Cenozóica, 60 Ma). Nova 
Zelândia, Austrália, sul da América do Sul e Antártida permaneceram conectadas até o final 
do Cretáceo quando o bloco Nova Zelândia-Nova Caledônia começou a se separar da 
Antártida (80 Ma). Nova Zelândia e Nova Caledônia podem ter sudo constantemente 
submergidas durantre o Oligoceno e finalmente se separaram no meio do Terciário (40-30 
Ma). A Austrália e o sul da América do Sul permaneceram conectadas via Antártida até a 
total separação da Austrália no final do Eoceno (35 Ma). A América do Sul e Antártida se 
separaram no Oligoceno (30-28 Ma), quando também a Nova Guiné começou a separar-se 
da Austrália (Sanmartín & Ronquist 2004, Fig. 4). 
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Figura 4. Cladograma geológico representando as relações entre os blocos continentais do 
Hemisfério Sul baseados em evidências paleogeográficas. O tempo de vicariância indica a 
fragmentação primária. Em itálico: bloco principal constituinte da Gondwana tropical. 
Negrito: bloco principal constituinte da Gondwana temperada. Adaptado de Sanmartín & 
Ronquist 2004. 
 
 
 Entretanto, segundo Storey (1995) a primeira quebra de Gondwana, há 
aproximadamente 160 Ma, ocorreu entre o oeste (América do Sul-África) e o leste 
(Antártida, Austrália, Índia e Nova Zelândia) (Fig. 5, 6). Assim, uma das grandes 
diferenças entre as duas hipóteses está na localização do bloco Índia-Madagascar durante a 
primeira quebra de Gondwana (Fig. 4 e 5). 
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Figura 5. Reconstrução de Gondwana segundo revisão de Storey (1995). a) 200 Ma, b) 160 
Ma, c) 130 Ma e d) 100 Ma. As diferentes cores representam as principais placas existentes 
em cada período e as bordas escuras representam os locais de quebra. SP = pólo sul. 
 
 
Figura 6. Cladograma geológico representando as relações entre os blocos de terra do 
Hemisfério Sul segundo revisão de Storey (1995). 
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A formação das ilhas do Caribe é geologicamente mais recente (veja em Donnelly 
1989). Há cerca de 119 Ma (final do Cretáceo), um arco proto-Antilhas começa a se 
movimentar ligando a América do Sul a um bloco que, mais tarde, fará parte da América 
Central. A separação dos componentes deste arco em relação à América do Sul só ocorre no 
final do Eoceno, há cerca de 84 Ma (Donnelly 1989). 
 
BIOGEOGRAFIA: DISPERSÃO X VICARIÂNCIA 
Os processos mais conhecidos que podem resultar em especiação são a dispersão ou 
vicariância (Nelson & Platnick 1981). Na dispersão, os organismos alcançam a nova região 
ultrapassando uma barreira, ou seja, a formação da nova espécie é mais recente do que a 
barreira (Croizat et al. 1974). Já na vicariância, a nova espécie é tão antiga quanto à 
barreira, ou seja, ela se forma devido ao isolamento originado pela formação de uma 
barreira (Croizat et al. 1974, Nelson & Platnick 1981). 
A dispersão para novas áreas deve resultar em padrões aleatórios de distribuição e 
não pode ser testada (Croizat et al. 1974). Ao contrário, evidências a favor da vicariância 
podem ser obtidas quando os padrões de dispersão se repetem em diferentes organismos e 
quando os cladogramas biológicos de área sobrepõem-se entre si ou com cladogramas 
geológicos de área (Nelson & Platnick 1981, Rosen 1978, 1979). Sanmartín & Ronquist 
(2004) relatam que a dispersão é evento raro dentre animais, ao passo que a vicariância é 
significativamente mais comum que o esperado pelo acaso. Além do mais, quando existe 
correspondência entre os cladogramas biológicos e geológicos, de um modelo de 
vicariância podem derivar corolários como, por exemplo, a datação absoluta dos eventos 
geomorfológicos responsáveis pela especiação. A partir dessa informação, pode-se 
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extrapolar a evolução de caracteres ecológicos de um nível taxonômico para uma dimensão 
espaço-temporal.  
Underwood (1976) e Underwood & Stimson (1990) propõem que os Pythoninae se 
originaram dos Xenopeltidae na Ásia. Depois disso, poderiam ter se dispersado para a 
África para depois se irradiarem (Underwood 1976). Alternativamente, o gênero Python 
poderia ter duas origens independentes na África (Underwood & Stimson 1990). O gênero 
Candoia, proximamente relacionado aos Boinae, teria se dispersado para o oeste, da 
América tropical para o Pacifico (Underwood 1976). 
Entretanto, a hipótese filogenética apresentada por Kluge (1993a) para os 
Pythoninae não suporta a irradiação dessas serpentes na Austrália, a partir de ancestral 
vindo da Ásia (Kluge 1993a). Neste caso, a origem dos Pythoninae teria ocorrido na 
Austrália, com posterior irradiação neste continente e na Nova Guiné para então, mais 
tarde, dispersarem-se para a África e sudeste da Ásia (Kluge 1993a). 
No caso dos Boinae, Darlington (1948) sugere que o grupo era cosmopolita 
(segundo a classificação da época Boinae abrangia as espécies que hoje constituem os 
Erycinae), os Pythoninae teriam derivado dos Boinae e os substituído nos continentes do 
velho mundo (Darlington 1948). Os Boinae teriam remanescido como relíctos em 
Madagascar e ilhas do Pacífico, assim como os lagartos Iguanidae (Darlington 1948).  
Segundo Underwood (1976) os Boinae, teriam distribuição Gondwanica e sua 
irradiação teria ocorrido antes da quebra do continente, seguida de colonização 
transoceânica até Madagascar (Underwood 1976). A atual ausência dos Boinae na África 
seria atribuída à entrada dos Pythoninae, por meio do contato das placas Africanas e 
Asiáticas e, estas teriam alcançado a Austrália e Nova Guiné via ilhas da Indonésia, durante 
o Terciário (Underwood 1976, Underwood & Stimson 1990).  
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É pouco provável que a distribuição atual disjunta dos Boinae tenha sido originada 
por meio de dispersões transoceânicas ou transcontinentais. Desta forma, a sugestão de 
Darlington (1948) é plausível quanto à hipótese de que a história evolutiva dos Boinae deve 
envolver mais eventos de extinções do que dispersões. Entretanto, este autor não oferece 
um modelo explicativo para a diferenciação das principais linhagens de boíneos. 
Cladogramas biológicos de área podem ajudar a elucidar padrões de especiação por 
vicariância. Estes cladogramas são construídos segundo método desenvolvido por Rosen 
(1978) e aprimorado por Nelson & Platnick (1981) onde os taxa de um cladograma 
biológico são sobrepostos por suas áreas de ocorrência (Nelson & Platnick 1981, Rosen 
1978).  
Padrões biogeográficos semelhantes ao dos Boinae, segundo a hipótese filogenética 
de Kluge (1991) são encontrados em outros grupos de organismos, como insetos Diptera 
(Amorim & Pires 1996), lagartos (Iguanidae – Williams 1988), tartarugas (Pelomedusidae) 
(Noonan 2004) e Caecilidae (veja em Kluge 1991). Entretanto, o padrão biogeográfico 
semelhante ao obtido segundo a hipótese filogenética de Burbrink (2005) também é 
encontrado em outros organismos, como é o caso de peixes Cichlidae (Sparks & Smith 
2004) e plantas (McLoughlin 2001). Além disso, ambas as hipóteses filogenéticas podem 
ser explicadas por vicariância. A hipótese filogenética de Kluge (1991) se ajusta melhor ao 
modelo de quebra Gondwanica proposto por Sanmartín & Ronquist (2004) (Fig. 6) e a 
hipótese de Burbrink (2005) se ajusta melhor ao modelo revisto por Storey (1995) (Fig. 7). 
A distribuição atual dos Boinae possivelmente representa um remanescente de uma 
distribuição ancestral mais ampla na Gondwana. Considerando a hipótese filogenética de 
Kluge (1990), pode-se supor que Candoia derivou de um ancestral que se isolou quando A 
Gondwana tropical separou-se da temperada há 165 Ma. Apesar da conexão da Nova Guiné 
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ao bloco América do Sul-África via Austrália-Antártida que existia durante essa época, é 
bom ressaltar que Boinae é um grupo de distribuição tipicamente tropical. Portanto, é 
possível que não tenha ocorrido fluxo gênico entre Nova Guiné e América do Sul via 
Antártida, que era essencialmente temperada. Assim, Candoia pode ter uma origem 
bastante antiga (até de 165 Ma), datada da separação da Gondwana tropical e temperada 
(Fig. 6). A próxima quebra separou Madagascar do bloco África-América do Sul, 
possibilitando a diferenciação das Boas de Madagascar (110 Ma, Fig. 6). A especiação das 
Epicrates caribenhas e continentais, segundo a proposta de Kluge, deve ser mais recente, no 
máximo há 38 Ma (Fig. 6). A ausência de Boinae na África e Austrália poderia ser 
explicada por extinções envolvendo competição com os Pythoninae, seus equivalentes 
ecológicos.  
 
 
 
Figura 6. Tempo máximo de surgimento de alguns dos Boinae, segundo a hipótese 
filogenética de Kluge (1991) e o tempo dos eventos geológicos apresentados por Sanmartín 
& Ronquist (2004). 
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No caso da hipótese filogenética de Burbrink (2005), o ancestral dos Boinae teria 
até cerca de 160 Ma e Candoia poderia ter divergido do ancetral dos Boinae de Madagascar 
há até 130 Ma (Fig. 7). Austin (2000) apóia a proximidade filogenética de Candoia e 
Sanzinia, a partir de dados moleculares e, neste caso, sugere que a presença desses Boinae 
em Madagascar e Papua representam ocorrências relictuais. 
 
 
Figura 7. Tempo máximo de surgimento de alguns dos Boinae, segundo a hipótese 
filogenética de Burbrink (2005) e o tempo dos eventos geológicos apresentados por Storey 
(1995). 
 
A origem da semelhança de grupos de vertebrados na América do Sul e Madagascar 
que, ao mesmo tempo, estão ausentes na África, é ainda controversa. Como discutido 
anteriormente, as explicações mais comuns são a extinção, do grupo em questão, na África 
ou sua dispersão via Antártida pelo sul da América do Sul (rota sul). Entretanto, Rage 
(2003) apresenta outra hipótese: a formação de uma rota norte, ligando a Laurásia à Índia-
Madagascar, no final do Maastrichtiano (Fig. 8). De qualquer forma, a existência das rotas 
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sul e norte não são incompatíveis já que a ligação Ásia-Índia deve ter ocorrido em um 
período após a rota sul (Rage 2003). 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 8. Rota norte hipotética (? final do Maatrichtiano), de acordo com Rage (2003). nT 
= norte do Tibet, sT = sul do Tibet, Inc = Indochina, S = Seychelles, M = Madagascar, AU 
= Australia.  
 
REGISTRO FÓSSIL 
 A origem das serpentes é ainda muito discutida e controversa (veja em Coastes & 
Ruta 2000) e o registro fóssil é bastante incompleto. O fóssil mais antigo de Squamata data 
do início do Jurássico médio, ao passo que existem, até o momento, registros fósseis de 
serpentes a partir do início do Cretáceo, com no máximo 140 Ma (Coates & Ruta 2000, 
Evans 2003, Rage 1987; Fig. 9). 
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Figura 9. Diagrama filogenético mostrando as relações entre as maiores linhagens de 
Lepidosauromorpha. Os círculos cheios representam os registros mais antigos para cada 
grupo, as linhas tracejadas são as idades estimadas em milhões de anos (Adaptado de Evans 
2005). 
 
 
 O fóssil mais antigo de um possível Boidae data do final Cretáceo (Campaniano-
Maastrichtiano, de 69 a 65 Ma) (Albino 2000, Rage 1987, Rage et al. 2003). Entretanto, a 
maioria dos fósseis de serpentes é constituída apenas de vértebras e muitas das 
características utilizadas para a classificação podem representar caracteres ancestrais (e.g. 
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forame paracotilar, H. Ferrarezzi, com. pess.). Assim, muitos dos fósseis de Boidae não 
podem ser separados de outros grupos como os Madtsoiidae (Albino 2000, Rage et al. 
2003), que por si só não deve representar um grupo monofilético (Rieppel et al. 2002). 
Além disso, o registro fóssil muitas vezes é difícil de ser interpretado e gera interpretações 
errôneas, por exemplo, o holótipo de Paleopython, um suposto boídeo, era composto de 
restos fósseis de diferentes indivíduos (Szyndlar & Rage 2003). Por outro lado, vértebras de 
Erycinae apresentam sinapomorfias inconfundíveis (H. Ferrarezzi, com. pess.) e, neste 
caso, os representantes mais antigos dessa subfamília datam do início do Paleoceno (Rage 
1987). 
Os primeiros representantes da família Boidae provavelmente se originaram na 
região Gondwanica, mas se irradiaram rapidamente no Eoceno apresentando ampla 
distribuição na Laurásia já neste período (Rage et al. 2003). Os Erycinae também devem ter 
apresentado grande diversificação no Eoceno, no bloco América do Norte-Europa, com 
cerca de seis gêneros conhecidos (Rage 1987).  
 A sobreposição dos cladogramas biológicos e cladograma geológico resulta em 
origem bastante antiga para os Boinae (até pelo menos 135 Ma). Esta datação corresponde 
àquelas dos mais antigos fósseis de serpentes (Rage 1987). Assim, não seria esperada uma 
origem tão antiga para os boíneos atuais. Entretanto, além da dificuldade de distinção entre 
fósseis de Boidae e de outros clados diferentes (e.g., Madtisoiidae, cf. Rage et al. 2003), é 
também importante ressaltar que o registro fóssil é bastante incompleto e ainda há muito 
que ser descoberto neste campo do conhecimento.  
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ECOMORFOLOGIA DOS BOIDAE
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RESUMO. Síndromes morfológicas relacionadas ao uso do ambiente têm sido observadas 
em diversas serpentes. Entretanto, a morfologia corporal pode estar associada à linhagem 
filogenética dos organismos. Portanto, estudos eco-morfológicos podem ser melhor 
realizados utilizando-se métodos comparativos. Utilizando-se espécimes depositados em 
coleções, os Boidae (subfamílias Boinae e Pythoninae) foram comparados quanto à 
morfologia corporal e sua relação com o uso do ambiente. Espécies arborícolas apresentam 
maior compressão lateral do corpo e cauda relativamente maior quando comparadas 
àquelas terrícolas e aquáticas, mesmo quando removido o efeito filogenético. O dimorfismo 
sexual ocorreu em relação ao comprimento rostro-cloacal (CRC), tamanho relativo da 
cabeça, da cauda, circunferência corporal, compressão lateral do corpo e tamanho do 
esporão. Entretanto, dentre os Boinae, o dimorfismo de CRC não foi observado na maioria 
das espécies que apresentam combate (Epicrates spp.) e o de cauda não foi observado nas 
arborícolas. Na maioria dos casos o dimorfismo resulta de crescimento diferencial entre os 
sexos já que não estão presentes em recém-nascidos. A otimização dos caracteres 
morfológicos e de uso do ambiente nas hipóteses filogenéticas disponíveis sugere que os 
Boidae sofreram poucas modificações ao longo da evolução, muitas das quais representam 
autapomorfias das espécies ou subespécies. Duas hipóteses filogenéticas concordam que o 
ancestral dos Boinae possuía cauda curta, circunferência corporal moderada, cabeça 
pequena, baixo índice de dimorfismo sexual de CRC (SSD) e era semi-arborícola. Mas, não 
concordam em como seria o ancestral quanto ao tamanho corporal e compressão lateral do 
corpo. 
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ABSTRACT. Morphological syndromes related to macrohabitat use have been detected in 
many snakes. However, body morphology can be also related to phylogenetic lineage and 
for this reason ecomorphological studies are better when using comparative methods. Body 
morphology and its relationship with macrohabitat use was compared among the Boidae 
snakes, using preserved specimens deposited in museum collections. Arboreal species are 
more flattened laterally and have relative longer tails, than terrestrial or aquatic species, 
even after removing phylogenetic effects. Sexual dimorphisms occurs in SVL, relative head 
size, tail length, body circumference, lateral flatness of the body and spur size. However, 
SVL dimorphism are absent in some species with ritual combat (Epicrates ssp.) and tail 
dimorphism is absent in arboreal species. In most cases sexual dimorphism results of 
diferential growth in sexes because it does not occur in newborn. Optimizations of 
morphological characters and microhabitat use on two phylogenetic hypotheses suggest that 
Boinae had little modifications during the evolution, and most of that represent 
autapomorphies in species or subspecies level. Both hypotheses agree that the ancestor of 
Boinae was a short-tailed snake, with medium-size body circumference, small head, low 
SSD and semi-arboreal, but they disagree how would be the ancestor in terms of body size 
and lateral flatness of the body.  
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INTRODUÇÃO  
A forma e tamanho do corpo podem estar relacionados a fatores ecológicos como 
dieta, uso do ambiente e reprodução. Por outro lado, tais características estão 
frequentemente associadas à linhagem filogenética a que pertence determinado animal. 
(Cadle & Greene 1993, Marques 1998, Martins 1994, Sawaya 2004, Vitt & Vangilder 
1983). O tamanho corporal, por exemplo, é um dos maiores determinantes dos tipos de 
presa que determinada espécie pode subjugar (Cadle & Greene 1993). Assim, serpentes que 
se alimentam de mamíferos tendem a apresentar maior tamanho corporal (Cadle & Greene 
1993, Marques 1998, Martins et al. 2003). Entretanto, dentre os fatores ecológicos, o uso 
do ambiente parece estar mais relacionado à forma do corpo. Assim, se distinguem, pelo 
menos, cinco síndromes morfológicas básicas (cf. Cadle & Greene 1993, Martins 1994): 
1. Serpentes fossórias: largura da cabeça indistinta da largura da porção anterior 
tronco, cabeça acuminada ou comprimida dorso-lateralmente, olhos pequenos, cauda curta, 
redução do número de escamas no meio do corpo, boca posicionada mais ventralmente e 
ossos cranianos reforçados (Savitzky 1983);  
2. Serpentes criptozoóicas: tamanho corpoal pequeno, morfologia generalizada 
(forma do corpo e comprimento da cauda intermediários);  
3. Serpentes terrícolas: tamanho corporal moderado a grande e morfologia 
generalizada;  
4. Serpentes arborícolas: relativamente mais leves, alongadas, corpo achatado 
lateralmente, cauda longa (embora o tamanho grande da cauda possa também estar 
associado à defesa) e olhos grandes (Lillywhite & Henderson 1993). Aparentemente, 
serpentes arborícolas também tendem a apresentar os ovários e ovos/embriões menos 
sobrepostos (S.M. Almeida-Santos, com. pess.), o que deve conferir menor deformação do 
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corpo durante a prenhez;  
5. Serpentes aquáticas: olhos e narinas posicionados mais dorsalmente e 
terminalmente, relativamente mais pesadas (cf. Marx e Rabb 1972, Parker & Grandison 
1977, Scartozzoni 2005), cavidade nasal com fechamento valvular, ninhadas menores e 
deslocadas para a porção mais cranial do corpo, o que facilitaria o movimento de natação 
durante a prenhez (Shine 1988a).  
Essas síndromes têm sido observadas em estudos com diversas comunidades de 
serpentes neotropicais (Marques 1998, Martins 1994, Vitt & Vangilder 1983, Sawaya 
2004). Entretanto, como a forma do corpo também está associada a linhagens filogenéticas 
(Cadle & Greene 1993, Marques 1998, Martins 1994, Sawaya 2004) é importante comparar 
características morfológicas dentro de linhagens monofiléticas, onde ocorram espécies com 
diferentes hábitos (Brooks & McLennan 1991). Todos os boídeos, por exemplo, 
apresentam cauda relativamente curta em comparação com espécies não aparentadas, 
independentemente do uso do ambiente. Porém, análises morfológicas entre representantes 
do grupo são praticamente inexistentes (mas veja tendências em Marques 1998, Martins 
1994, Sawaya 2004). Além da escassez de informações, a família Boidae constitui ótimo 
objeto para estudo das relações de forma do corpo associadas ao uso do hábitat já que inclui 
espécies que utilizam diferentes tipos ambientes, incluindo aquático, terrestre e arbóreo.  
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MATERIAL E MÉTODOS  
Os espécimes analisados pertencem às coleções científicas das seguintes 
instituições: Museu Paraense Emilio Goeldi (MPEG), Instituto Nacional de Pesquisas 
Amazônicas (INPA), Universidade Federal do Amazonas (UFAM), Comissão Executiva do 
Plano da Lavoura Cacaueira (CEPLAC), Universidade de Brasília (CHUNB), Universidade 
Estadual de Campinas (ZUEC), Universidade Federal do Grosso do Sul (UFMS – campus 
Campo Grande e Corumbá), Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária (EMBRAPA – 
Corumbá), Instituto Butantan (IB) e Museu de Zoologia da Universidade de São Paulo 
(MZUSP), National Museum of Natural History (NMNH, USA), Americam Museum of 
Natural History (AMNH, USA), Peabody Museum at Yale University (USA), Field 
Museum of Natural History (USA), Carnegie Museum of Natural History (USA), 
University of Texas at Arlington (UTA), Australian Museum (Australia) e Museum and Art 
Gallery of Northern Territory (Australia). As espécies analisadas foram: Boa constrictor 
amarali, B. c. constrictor, Corallus caninus, C. hortulanus, C. cropanii, Epicrates cenchria 
cenchria, E. c. crassus, E. c. maurus, E. c. assisi, E. c. polylepis, E. c. hygrophilus, E. c. 
barbouri, Eunectes notaeus, E. murinus e E. deschauenseei, Sanzinia madagascariensis, 
Acrantophis dumerili, Candoia aspera, Candoia carinata e Candoia bibroni, Aspidites 
melanocephalus, A. ramsayi, Antaresia maculosa, A. stimsoni, A. childreni, Liasis fuscus, 
L. olivaceous, Leiopython albertisi, Bothrochilus boa, Morelia amethistina, M. s. spilota, 
M. s. variegata e M. viridis (Apêndice 1).  
Todos os exemplares examinados foram medidos (em mm) quanto ao comprimento 
rostro-cloacal (CRC), cauda (CC), comprimento da cabeça (Cca), largura da cabeça (Lca), 
circunferência corporal, altura e largura do corpo e comprimento do esporão. Fêmeas 
dissecadas também foram medidas quanto à distância entre os ovários. Para as medidas de 
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circunferência, altura e espessura do corpo, não foram incluídos indivíduos com conteúdo 
estomacal e fêmeas prenhes ou com folículos muito desenvolvidos já que nessas condições 
os indivíduos podem apresentar considerável variação nas dimensões corporais. Parte dos 
dados para Candoia ssp. foram cedidos por Richard Shine (dados referentes ao trabalho 
desenvolvido por  Harlow & Shine 1992).  
Os indivíduos foram determinados quanto ao sexo e classificados como adultos 
(indivíduos maduros sexualmente - ver critérios no Capítulo “Reprodução – Material e 
Métodos”) ou imaturos.  
O índice de dimorfismo sexual de tamanho corpoal (SSD - “sexual size 
dimorphism”) foi calculado pela razão do CRC médio dos adultos do sexo de maior 
tamanho e o CRC médio dos adultos do sexo de menor tamanho, menos 1, sendo que 
valores negativos, por convenção, representam machos maiores que fêmeas (cf. Shine 
1994).  
As seguintes relações entre variáveis foram investigadas por regressão linear: (1) 
CC x CRC, (2) comprimento do tronco x Cca (o tronco é o CRC menos o Cca), Lca x Cca, 
(3) circunferência do corpo x CRC, (4) espessura corporal x altura (compressão lateral), (5) 
comprimento do esporão x CRC e (6) distância entre ovários x CRC (a distância entre os 
ovários representa a distância entre o final do ovário direiro e o início do ovário esquerdo, 
sendo negativa quando estes estão sobrepostos. Esta medida só foi utilizada nas 
comparações entre espécies).  
Os caracteres morfológicos (SSD, média do CC relativo, mediana da circunferência 
relativa, mediana do CCa relativo, mediana da compressão lateral, média do número de 
escamas ventrais, utilizando os dados combinados para machos e fêmeas) e de uso do 
ambiente foram otimizados nas árvores filogenéticas adaptadas das propostas por Kluge 
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(1991, 1993), Passos (2003) e Burbrink (2005) (veja Apêndice 2 para as hipóteses 
filogenéticas). As otimizações foram feitas utilizando o método de parcimônia linear no 
programa Mesquite 1.05 (Maddison & Maddison 1997). A hipótese de Kluge (1993) para 
os Pythoninae, não resolve as relações entre as espécies de Antaresia (veja Apêndice 2). 
Assim, as otimizações foram feitas considerando as três relações possíveis entre essas 
espécies. Como os resultados não apresentaram grandes diferenças, optou-se por apresentar 
somente os referentes à relação Antaresia maculosa(stimsoni(childreni))).  Como existem 
dois caminhos diferentes que resultam na mesma proporção de comprimento de cauda/CRC 
(aumentar o tamanho da cauda ou diminuir o tamanho do corpo – cf. Polly et al. 2001) e 
que podem não ser homólogos, optou-se por utilizar o número de escamas subcaudais ao 
invés do comprimento relativo da cauda, nas otimizações e análise de contrastes.  
Informações de literatura e outros registros de animais na natureza (dados de 
coleções, observação pessoal e de outros pesquisadores) foram utilizados para caracterizar 
o uso do ambiente em cada espécie. Para cada espécie calculou-se a proporção de 
indivíduos encontrados na vegetação (Apêndice 3). Serpentes foram consideradas 
arborícolas quando a proporção de indivíduos na vegetação foi maior que 0,5, semi-
arborícolas quando a proporção era entre 0,3 e 0,5 e terrícolas quando a proporção foi 
menor que 0,3.  Quando apenas dados qualitativos estavam disponíveis para uso do 
ambiente em uma dada espécie, utilizou-se a proporção 0,5 para serpentes arborícolas, 1,0 
para arborícolas e 0 para não arborícolas. As otimizações de uso do ambiente foram feitas 
considerando-se as modificações de terrestre para semi-arborícola e arborícola como 
ordenadas.  
Possíveis relações entre uso do substrato arbóreo e variáveis morfológicas foram 
analisadas utilizando-se o método de contrastes independentes (Felsenstein 1989) nas 
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hipóteses filogenéticas disponíveis. As proporções de uso do substrato arbóreo foram 
transformadas para o arco-seno da raiz quadrada (Zar 1999). Todos os ramos foram 
ajustados para 1 e as relações entre as variáveis foram analisadas por regressão linear 
forçada a passar pela origem (i.e. com intercepto ajustado para 0; e.g. Martins & Hansen 
1996). Para investigar a relação entre o comprimento dos esporões e o CRC pelo método de 
contrastes independentes utilizou-se apenas os machos, já que em muitas fêmeas os valores 
eram zero, o que não permite a transformação dos dados. Todas as análises de contrastes 
independentes foram feitas utilizando-se o programa Mesquite 1.05 (Maddison & 
Maddison 1997) associado ao pacote PDAP (Midford et al. 2002). 
 Informações sobre a folidose e SSD das espécies foram obtidas da literatura 
(Apêndice 4). 
 
ANÁLISE DE DADOS  
O CRC foi comparado entre machos e fêmeas da mesma espécie por teste t e entre 
espécies por one-way ANOVA, utilizando-se, neste caso, os CRC combinados para machos 
e fêmeas em cada espécie (Zar 1999). Espécies com tamanho amostral menor que cinco 
indivíduos (e.g. Corallus cropanii e Acrantophis dumerili) não foram incluídas nas análises 
estatísticas. As relações entre as variáveis LCa e circunferência corporal foram comparadas 
entre machos e fêmeas da mesma espécie por ANCOVA, tendo o sexo como fator e o CRC 
como co-variável (Zar 1999). As variáveis CCa e compressão lateral do corpo foram 
comparadas entre machos e fêmeas da mesma espécie por ANCOVA, tendo o sexo como 
fator, o comprimento do tronco e a altura do corpo como co-variável, respectivamente (Zar 
1999). Sempre que necessário os dados foram tranformados para o logarítmo natural para 
sua normalização ou homogeneização de variâncias (Zar 1999). O tamanho na maturidade 
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(tamanho do menor adulto/CRC médio dos adultos) foi calculado para cada sexo e 
comparado entre as espécies por meio de ANCOVA (CRC como variável independente, 
CRC do menor adulto como dependente e sexo como fator; ambas as variáveis log-
transformadas) (Zar 1999). 
Quando determinada relação diferiu entre os sexos ela foi comparada, do modo 
descrito acima, entre os sexos, nos recém-nascidos. A ausência de diferença na relação 
entre as variáveis, entre os sexos nos recém-nascidos significa que o dimorfismo surge ao 
longo do crescimento dos adultos. 
A razão da distância entre os ovários e o CRC foi comparada entre as espécies por 
Kruskal-Wallis e análise a posteriori pelo método de Dunn (Zar 1999). Nesta análise, não 
foram incluídas Corallus cropanii, Eunectes notaeus, Bothorchilus boa e Morelia viridis 
devido ao baixo tamanho amostral. Indivíduos imaturos (sub-adultos) de E. murinus foram 
incluídos devido à escassez de adultos.  
As variáveis: comprimento de cauda (CC), circunferência e tamanho do esporão 
foram comparadas entre as espécies (combinando-se os dados de machos e fêmeas), 
utilizando-se as razões entre essas variáveis e o CRC. No caso da variável LCa a medida foi 
dividida pelo CCa, CCa foi dividido pelo comprimento do tronco da serpente e espessura 
do corpo foi dividida pela altura do corpo. Todas as proporções foram transformadas para o 
arco seno da raiz quadrada, exceto para a compressão lateral (que não representa uma 
proporção, ou seja, o valor não varia entre 0 e 1 já que a largura do corpo pode ser maior 
que a altura). Essas medidas foram, então, comparadas entre as espécies por ANOVA e 
análise a posteriori pelo teste de Tukey ou teste de Kruskal-Wallis e análise a posteriori 
pelo método de Dunn, quando os dados requeriam teste não paramétrico (Zar 1999).  
Para ilustrar as diferenças morfológicas entre as espécies, assim como as principais 
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variáveis morfológicas relacionadas a essas diferenças foi realizada uma análise de 
componentes principais (PCA – “principal component analysis”, Manly 1994) utilizando o 
CRC médio e medianas das medidas relativas do CC, CCa, circunferência corporal e 
compressão lateral do corpo, no programa Statistica 6.0 (Statsoft 2001). 
COMENTÁRIOS TAXONÔMICOS: segundo Passos (2003), Epicrates cenchria 
cenchria e E. c. hygrophilus representam sinônimos, assim como Epicrates c. crassus e E. 
c. polylepis, e Epicrates c. maurus e E. c. barbouri. Portanto, essas subespécies serão 
tratadas conjuntamente.  
 
RESULTADOS  
 
Tamanhos amostrais e procedência das amostras 
Dentre as 27 espécies e subespécies analizadas, os tamanhos amostrais apresentaram ampla 
variação, de 4 a 475 (Tab. 1). Embora a maioria das espécies tenha sido representada por 
pelo menos 30 indivíduos as amostras também não são homogêneas entre machos, fêmeas e 
juvenis (Tab. 1). 
 A maioria dos espécimes analisados é proveniente de localidades que compreendem 
toda a extensão da área de ocorrência das espécies. Portanto, não é objetivo destre trabalho 
detectar diferenças entre populações, e sim, caracterizar as espécies de forma geral. Os 
Boinae Neotropicais (Boa, Corallus, Epicrates gr. cenchria e Eunectes) foram coletados no 
Brasil, exceto por uma fêmea de Epicrates cenchria maurus procedente da Colômbia. Os 
Boinae pertencentes aos gêneros Acrantophis e Sanzinia são provenientes de Madagascar, 
entretanto, em função da baixa representatividade dessas serpentes nas coleções, alguns 
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espécimes utilizados para as análises morfológicas são provenientes de zoológicos. Os 
espécimes do gênero Candoia são provenientes de ilhas do Pacífico, especialmente Fiji, 
Ilhas Salomão, Arquipélago Bismarck e Papua Nova Guiné. Representantes dos Pythoninae 
(Aspidites, Antaresia, Leiopython, Liasis e Morelia) são provenientes de diversas 
localidades na Austrália e os espécimes de Bothrochilus boa foram coletados no 
Arquipélago Birsmarck. 
 37 
 
 
Tabela 1. Tamanho amostral (N) de machos, fêmeas e juvenis dos Boidae analisados. 
Espécie N de ♀♀ N de ♂♂ N de imaturos n total 
Boa constrictor constrictor 38 76 308 442 
Boa c. amarali  47 70 84 201 
Corallus caninus  25 11 51 87 
Corallus cropanii 1 3 0 4 
Corallus hortulanus  109 132 234 475 
E. cenchria cenchria 35 48 155 238 
Epicrates c. assisi 18 25 86 108 
E. c. crassus  28 35 64 127 
E. c. maurus  1 0 33 34 
Eunectes deschauenseei  11 14 53 78 
E. murinus 4 35 374 413 
E. notaeus  2 8 24 34 
Sanzinia madagascariensis  10 8 20 38 
Acrantophis dumerili  1 4 2 7 
Candoia carinata  89 57 75 221 
Candoia aspera  54 36 38 128 
Candoia bibroni  41 21 35 186 
Antaresia maculosa  11 13 15 39 
Antaresia stimsoni  20 35 7 61 
Antaresia childreni  33 60 26 119 
Aspidites ramsayi  15 29 16 60 
Aspidites melanocephalus  15 29 16 94 
Bothrochilus boa  2 14 10 26 
Leiopython albertisi  4 7 2 13 
Liasis fuscus 35 36 15 86 
Liasis olivaceous  15 29 16 60 
Morelia amethistina  18 15 17 50 
Morelia spilota spilota  16 22 27 61 
Morelia s. variegata  41 56 11 108 
Morelia viridis  7 10 9 26 
Totais 746 938 1515 3624 
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Dimorfismo sexual  
Tamanho corporal: O tamanho corporal médio dos adultos difere significativamente entre 
os sexos de Boa c. amarali, Corallus caninus, Corallus hortulanus, Eunectes murinus e, 
possivelmente Eunectes notaeus (devido ao alto SSD – veja Apêndice 4) (Tab. 2). A 
maioria das fêmeas atinge a maturidade sexual com 80-90% do tamanho médio das adultas 
(0,78 ± 0,11, Tab. 2), ao passo que a maioria dos machos alcança a maturidade entre 60-
70% (0,70 ± 0,10, Tab. 2, dados para Candoia spp. e Pythoninae no Apêndice 5). 
Entretanto essa diferença não é significativa (ANCOVA – F(inclinação) = 0,71, gl= 23, p= 
0,408; F(elevação) = 2,25, gl= 24, p = 0,147). De forma geral, tanto os Boinae como os 
Pythoninae atingem a maturidade com tamanho corporal semelhante (ANCOVA – ♀♀: 
F(inclinação) = 1,11, gl= 21, p= 0,305; F(elevação) = 0,94 gl= 22, p = 0,342; ♂♂: F(inclinação) = 
0,63, gl= 23, p= 0,436; F(elevação) = 2,01, gl= 24, p = 0,169; Apêndice 5). Dentre os Boinae, 
o gênero Eunectes (excetuando E. deschauenseei) é o grupo com maior SSD, seguido de 
Corallus, Candoia, Boa, E. deschauenseei e por último as Epicrates (Apêndice 4). As 
espécies de maior porte também apresentam recém-nascidos maiores (Tab. 2). O baixo SSD 
é também comum para a maioria das espécies de Pythoninae (veja Apêndice 4). 
Na maioria das espécies onde foi encontrado dimorfismo de CRC este parece 
resultar de crescimento diferencial após o nascimento, já que o mesmo não foi verificado 
em recém-nascidos de Boa c. amarali, Candoia aspera, Corallus caninus, C. hortulanus, 
Eunectes deschauenseei e E. murinus (Tab.3). O CRC médio dos recém-nascidos diferiu 
entre machos e fêmeas somente em Boa. c. constrictor (Tab. 3).  As amostras disponíveis 
de Candoia carinata e C. bibroni não apresentavam recém-nascidos para análise de 
dimorfismo sexual.  
 Os filhotes de C. caninus nascem com coloração alaranjada, desde tons amarelados 
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até avermelhados, e essa coloração permanece algum tempo após o nascimento. O maior 
filhote laranja apresentou CRC = 525 mm. Após esse tamanho as serpentes geralmente 
tornam-se verdes. Entre 29 filhotes (CRC < 525), apenas três (CRC = 437 mm, 492mm e 
514 mm) apresentaram coloração verde. 
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Tabela 2. Comprimento rostro-cloacal (CRC, mm) e tamanho na maturidade (tamanho do menor adulto/CRC médio dos adultos) dos 
Boinae estudados. Entre parênteses: amplitude, N = tamanho amostral. Em negrito: resultados estatisticamente significativos (p<0,05). 
Espécies  CRC ♀♀ (média ± DP)  CRC ♂♂ (média ± DP)  t-student  Tamanho na 
maturidade 
CRC dos recém-nascidos 
(média ± DP)  
Boa c. amarali  1501,1 ± 162,6  
(1270 - 1800, N = 47) 
1418,4 ± 192,4 
(1060 – 2130, N = 70) 
t = 2,42  
p = 0,017 
♂♂: 0,74 
♀♀: 0,85 
410,1 ± 52,1  
(301 - 466, N = 24) 
Boa c. constrictor  2030,9 ± 468,6  
(1418 - 3118, N = 37) 
1903,4 ± 522,5  
(1162 – 3713, N = 74) 
t = 1,25   
p = 0,213 
♂♂: 0,61 
♀♀: 0,70 
440,9 ± 29,6  
(341 - 493, N = 119) 
Corallus caninus  1385,5 ± 182,5  
(1120 - 1710, N = 25) 
1055,3 ± 202,8  
(835 - 1405, N = 11) 
t = 4,83  
p < 0,0001 
♂♂: 0,65 
♀♀: 0,84 
375,0 ± 9,8  
(360 - 390, N = 7) 
Corallus hortulanus  1389,2 ± 136,9  
(1168 - 1887, N = 104) 
1233,3 ± 161,2  
(802 - 1600, N = 107) 
t = 7,56  
p < 0,0001 
♂♂: 0,79 
♀♀: 0,81 
409,2 ± 39,9  
(282 - 455, N = 30) 
Corallus cropanii*  1510 (N=1) 1080, 1177, 1348 (n=3)  -   
Epicrates c. assisi  1223,4 ± 107,5  
(1085 - 1446, N = 18) 
1204,5 ± 145,3 
(988 - 1480, N = 25) 
t = 0,47  
p = 0,643 
♂♂: 0,82 
♀♀: 0,89 
336,6 ± 40,7  
(250 - 405, N = 36) 
Epicrates c. 
cenchria  
1510,5 ± 88,4  
(1420 - 1640, N = 35) 
1466,1 ± 216,0  
(946 - 1630, N = 48) 
t = 1,15  
p = 0,255 
♂♂: 0,64 
♀♀: 0,94 
370,8 ± 21,3  
(312 - 330, N = 24) 
Epicrates c. crassus  1102.6 + 93,4  
(970 - 1371, N = 27) 
1094,6 ± 116,5  
(876 - 1301, N = 36) 
t = -0,29  
p = 0,771 
♂♂: 0,80 
♀♀: 0,88 
301,2 ± 26,9  
(262 - 333, N = 8) 
Epicrates c. maurus  1168 (N = 1)  -  313,3 ± 25,3 
(274 - 360, N = 13) 
Eunectes 
deschauenseei  
1655,3 ± 300,4  
(1200 - 2307, N = 12) 
1537,6 ± 266  
(1300 – 2107, N =35) 
t = -1,15  
p = 0,258 
♂♂: 0,84 
♀♀: 0,72 
1415,4 ± 47,7  
(290 - 470, N = 50) 
Eunectes murinus  3626,7 ± 720,2  
(2963 - 4480, N = 6) 
2256,2 ± 407,1  
(1335 – 3329, N = 35) 
t = -6,75  
p < 0,0001 
♂♂: 0,59 
♀♀: 0,82 
618,6 ± 55,3  
(435 - 696, N = 230) 
Eunectes notaeus  2500, 2255 (N = 2)  1816,5 ± 214,3  
(1515 -2161, N = 8) 
- ♂♂: 0,83 
 
400,7 ± 8,5  
(390 - 410, N = 11) 
Acrantophis 
dumerili 
1427 ± 80 (1350-1510, 
N=3) 
1553 ± 86 (1470-1708, 
N = 6) 
- ♂♂: 0,95 
♀♀: 0,95 
Menor amostrado: 369mm 
Sanzinia 
madagascariensis 
1471 ± 303 (1100-1910, 
N = 13) 
1382 ± 222 (1106-1850, 
N = 13) 
t = 0,86 
p = 0,400 
♂♂: 0,80 
♀♀: 0,75 
372 ± 48 (300-460, N = 15) 
* provavelmente adultos (não dissecados ou eviscerados). ** proveniente da Colômbia, possivelmente adulta (não dissecado). 
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Tabela 3. Comprimento rostro-cloacal (média ± DP) em recém-nascidos dos Boinae. N = 
tamanho amostral. Em negrito: resultados estatisticamente significativos (p<0,05).  
Espécies  ♀♀  ♂♂  t-student  p  
Boa c. amarali  384,1 ± 43,1; N = 8  353,6 ± 33,9; N = 8  1,34  0,208 
Boa c. constrictor  445,2 ± 34,8; N = 67 441,2 ± 35,8; N = 65 2,27  0,024 
Corallus caninus  375,7 ± 7,0; N = 4  374,7 ± 13,9; N = 3  0,13  0,900 
Corallus hortulanus  409,6 ± 29,6; N = 17 422,2 ± 25,5; N = 9  -1,08  0,290 
Eunectes murinus  562,0 ± 31,7; N = 41 562,0 ± 27,1; N = 51 0,002  0,999 
Eunectes 
deschauenseei  
423,2 ± 42,8; N = 24 413,9 ± 58,7; N = 28 0,65  0,520 
Candoia aspera 162,4 ± 1,82; N = 5 162,4 ± 6,1; N = 5 0,0 1.000
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Tamanho da cabeça e cauda, robustez e compressão lateral do corpo: O comprimento 
relativo da cauda foi significativamente maior nos machos do que nas fêmeas, na maioria 
das espécies de Boinae (Tab. 4a), mas esse dimorfismo foi raro entre os Pythoninae (Tab. 
4b). O comprimento relativo da cabeça foi maior nas fêmeas de alguns dos Boinae (Tab. 
4a), mas menor nas fêmeas de A. childreni (Tab 4b). A largura da cabeça diferiu somente 
em Liasis fuscus, com fêmeas apresentando cabeça mais larga (Tab. 4b). A compressão 
lateral do corpo foi maior nos machos somente em Boa c. constrictor (Tab. 4a). A 
circunferência relativa do corpo foi significativamente maior em fêmeas em C. hortulanus, 
Epicrates c. crassus, Candoia aspera, C. carinata e provavelmente Eunectes murinus 
(Tab. 4a). A amostra praticamente inexistente de fêmeas de Eunectes notaeus não permitiu 
detectar qualquer tendência das relações entre as variáveis, entre os sexos.  
Apesar do dimorfismo nos adultos, o tamanho relativo da cauda não diferiu entre 
machos e fêmeas recém-nascidos de Boa c. amarali, Epicrates c. assisi, E. c. cenchria, E. c. 
crassus e Eunectes deschauenseei, Eunectes murinus e Candoia aspera (Tab. 5). Também 
não foram verificadas diferenças no comprimento relativo da cabeça dos recém-nascidos 
em Boa c. constrictor, Boa c. amarali e Corallus hortulanus, na compressão lateral em B. 
c. constrictor e na circunferência relativa em C. hortulanus, E. c. crassus e E. murinus 
(Tab. 5). Entretanto, machos recém-nascidos de B. c. constrictor apresentaram cauda mais 
longa do que fêmeas. As amostras de recém-nascidos de Pythoninae não foram suficientes 
para permitir análise entre machos e fêmeas. 
 
Tamanho do esporão: O comprimento do esporão foi maior nos machos de todos os Boinae 
sendo, em muitos casos não detectado nas fêmeas (Fig. 1). Nos recém-nascidos o esporão é 
praticamente imperceptível em ambos os sexos de todas as espécies.  
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Tabela 4a. Resultados de ANCOVA para a comparação das variáveis morfológicas analisadas entre machos e fêmeas adultos dos 
Boinae. 
Fi: valor de F para a inclinação da reta,  Fe: valor de F para a elevação da reta. As variáveis foram transformadas para o logaritmo natural 
para: comprimento relativo da cauda, comprimento e largura da cabeça em Boa c. constrictor, comprimento relativo da cauda em C. 
hortulanus, comprimento da cabeça e circunferência em Epicrates c. crassus, todas as variáveis em Eunectes deschauenseei e Candoia 
carinata. * dados insuficientes para realizar análise. Valores em negrito representam resultados estatísticos significativos (p<0,05). 
 
Espécies Comprimento relativo da 
cauda 
Comprimento relativo da 
cabeça 
Largura relativa da 
cabeça 
Compressão lateral Circunferência relativa 
do corpo 
Boa c. amarali Fi(1,105)=0,0005; p=0,983; 
Fe(1,106)=45,14; p<0,0001 
Fi(1,90)=1,95; p=0,166; 
Fe(1,91)=8,30; p=0,005 
Fi(1,99)=0,59; p=0,444; 
Fe(1,100)=2,73; p=0,101 
Fi(1,47)=2,24; p=0,141; 
Fe(1,48)=0,09; p=0,760 
Fi(1,105)=0,79; p=0,375; 
Fe(1,106)=0,62; p=0,432 
Boa c. constrictor Fi(1,99)=0,34; p=0,558; 
Fe(1,100)=16,31; p<0,0001 
Fi(1,101)=6,52; p=0,012 Fi(1,94)=0,07; p=0,788; 
Fe(1,95)=0,39; p=0,533 
Fi(1,40)=1,22; p=0,276;  
Fe(1,41)=5,15; p=0,028 
Fi(1,106)=0,001; p=0,975; 
Fe(1,107)=1,23; p=0,270 
Corallus caninus Fi(1,32)=1,08; p=0,307; 
Fe(1,33)=1,93; p=0,174 
Fi(1,37)=0,07; p=0,793; 
Fe(1,38)=3,11; p=0,086 
Fi(1,24)=1,11; p=0,303; 
Fe(1,25)=1,72; p=0,201 
Fi(1,31)=2,31; p=0,139; 
Fe(1,32)=0,86; p=0,360 
Fi(1,27)=0,28; p=0,601; 
Fe(1,28)=1,73; p=0,199 
Corallus hortulanus Fi(1,204)=0,01; p=0,937; 
Fe(1,205)=0,45; p=0,501 
Fi(1,203)=2,82; p=0,094; 
Fe(1,204)=43.49; p<0,0001 
Fi(1,194)=0,76; p=0,385; 
Fe(1,195)=0,56; p=0,456 
Fi(1,193)=0,02; p=0,896; 
Fe(1,194)=2,32; p=0,129 
Fi(1,179)=0,13; p=0,721; 
Fe(1,180)=9,00; p=0,0031 
Epicrates c. assisi Fi(1,38)=4,01; p=0,052; 
Fe(1,39)=13,89; p=0,0006 
Fi(1,36)=0,01; p=0,926; 
Fe(1,37)=0,60; p=0,444 
Fi(1,29)=0,12; p=0,730; 
Fe(1,29)=0,0001; p=0,993 
Fi(1,32)=0,76; p=0,391; 
Fe(1,33)=0,0002; p=0,988 
Fi(1,38)=1,19; p=0,282; 
Fe(1,39)=1,54; p=0,221 
Epicrates c. 
cenchria 
Fi(1,72)=0,58; p=0,447; 
Fe(1,73)=9,11; p=0,003 
Fi(1,77)=0,04; p=0,847; 
Fe(1,78)=1,97; p=0,164 
Fi(1,.67)=0,004; p=0,950; 
Fe(1,68)=0,01; p=0,910 
Fi(1,65)=1,45; p=0,232; 
Fe(1,66)=0,66; p=0,419 
Fi(1,77)=0,02; p=0,895; 
Fe(1,78)=1,72; p=0,194 
Epicrates c. crassus Fi(1,59)=1,44; p=0,234; 
Fe(1,60)=11,21; p=0,0014 
Fi(1,50)=3,54; p=0,066; 
Fe(1,51)=0,36; p=0,549 
Fi(1,53)=3,97; p=0,051; 
Fe(1,53)=0,16; p=0,688 
Fi(1,57)=0,12; p=0,725; 
Fe(1,58)=0,58; p=0,147 
Fi(1,56)=0,76; p=0,386; 
Fe(1,57)=15,54; p=0,0002 
Eunectes 
deschauenseei 
Fi(1,20)=0,002; p=0,968; 
Fe(1,21)=5,22; p=0,033 
Fi(1,16)=0,001; p=0,970; 
Fe(1,17)=1,53; p=0,233 
Fi(1,18)=0,31; p=0,586; 
Fe(1,19)=0,38; p=0,544 
- Fi(1,15)=0,18; p=0,675; 
Fe(1,16)=3,89; p=0,066 
Eunectes murinus aparentemente maior nos 
machos* 
aparentemente não 
difere* 
aparentemente não 
difere* 
aparentemente não 
difere* 
aparentemente maior nas 
fêmeas* 
Sanzinia 
madagascariensis 
Fi(1,15)=0,78; p=0,783; 
Fe(1,16)=2,05; p=0,171 
Fi(1,15)=0,88; p=0,363; 
Fe(1,16)=2,72; p=0,118 
Fi(1,13)=0,72; p=0,412; 
Fe(1,14)=0,29; p=0,505 
- - 
Candoia aspera Fi(1,75)=1,95; p=0,617; 
Fe(1,76)=4,88; p=0,030 
Fi(1,57)=0,26; p=0,609; 
Fe(1,58)=3,22; p=0,080 
Fi(1,56)=0,16; p=0,692; 
Fe(1,57)=0,54; p=0,467 
Fi(1,60)=2,82; p=0,098; 
Fe(1,61)=0,05; p=0,824 
Fi(1,79)=1,34; p=0,295; 
Fe(1,80)=12,85; p=0,0006 
Candoia carinata Fi(1,130)=0,43; p=0,512; 
Fe(1,131)=15,3; p=0,0001 
Fi(1,131)=1,56; p=0,214; 
Fe(1,132)=1,46; p=0,228 
Fi(1,130)=0,80; p=0,373; 
Fe(1,131)=4,04; p=0,046 
Fi(1,129)=0,03; p=0,858; 
Fe(1,130)=0,02; p=0,891 
 
Fi(1,130)=0,47; p=0,492; 
Fe(1,131)=4,62; p=0,0033 
Candoia bibroni Fi(1,48)=2,45; p=0,124; 
Fe(1,49)=0,47; p=0,495 
Fi(1,48)=2,84; p=0,098; 
Fe(1,49)=0,04; p=0,840 
Fi(1,47)=0,10; p=0,750; 
Fe(1,48)=0,43; p=0,469 
Fi(1,46)=0,48; p=0,493; 
Fe(1,47)=0,07; p=0,799  
Fi(1,48)=0,15; p=0,700 
Fe(1,49)=0,21; p=0,651 
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Tabela 4b. Resultados de ANCOVA para a comparação das variáveis morfológicas analisadas entre machos e fêmeas adultas dos 
Pythoninae. Valores em negrito representam resultados estatísticos significativos (p<0,05). 
Espécies Comprimento relativo 
da cauda 
Comprimento relativo 
da cabeça 
Largura relativa da 
cabeça 
Compressão lateral Circunferência relativa do 
corpo 
Antaresia maculosa Fi(1,16)=9,93; p=0,006 Fi(1,17)=0,53; p=0,466 
Fe(1,18)=1,72; p=0,193 
Fi(1,15)=0,22; p=0,644; 
Fe(1,16)=1,38; p=0,258 
Fi(1,16)=3,05; p=0,100; 
Fe(1,16)=3.49; p=0,079 
Fi(1,16)=1,63; p=0,220; 
Fe(1,17)=0,51; p=0,484 
Antaresia stimsoni Fi(1,24)=0,30; p=0,583; 
Fe(1,25)=0,17; p=0,680 
Fi(1,27)=0,43; p=0,519; 
Fe(1,28)=1,68; p=0,206 
Fi(1,26)=0,33; p=0,572; 
Fe(1,27)=1,62; p=0,213 
Fi(1,26)=0,17; p=0,683; 
Fe(1,27)=3,53; p=0,071 
Fi(1,27)=0,001; p=0,974; 
Fe(1,28)=1,37; p=0,251 
Antaresia childreni Fi(1,31)=2,20; p=0,148; 
Fe(1,32)=0,04; p=0,845 
Fi(1,43)=5,03; p=0,030 
 
Fi(1,31)=0,005; p=0,945; 
Fe(1,32)=0,002; p=0,962 
Fi(1,31)=1,66; p=0,207; 
Fe(1,32)=0,74; p=0,398 
Fi(1,32)=1,29; p=0,265; 
Fe(1,33)=0,05; p=0,815 
Aspidites ramsayi Fi(1,19)=0,29; p=0,598; 
Fe(1,20)=0,07; p=0,790 
Fi(1,33)=3,41; p=0,073 
Fi(1,34)=12,22; p=0,468 
Fi(1,22)=0,01; p=0,938; 
Fe(1,23)=0,13; p=0,718 
Fi(1,21)=0,0003; p=0,583; 
Fe(1,22)=3,59; p=0,071 
Fi(1,22)=0,05; p=0,816; 
Fe(1,23)=0,89; p=0,356 
Aspidites melanocephalus Fi(1,20)=1,33; p=0,263; 
Fe(1,21)=0,22; p=0,642 
Fi(1,67)=1,38; p=0,245; 
Fe(1,68)=1,19; p=0,279 
Fi(1,31)=2,35; p=0,135; 
Fe(1,32)=0,0002; p=0,989 
Fi(1,33)=0,27; p=0,603; 
Fe(1,34)=0,58; p=0,450 
Fi(1,33)=0,57; p=0,456; 
Fe(1,34)=0,63; p=0,431 
Leiopython albertisi Fi(1,6)=0,61; p=0,465; 
Fe(1,7)=0,08; p=0,789 
Fi(1,7)=0,70; p=0,4291; 
Fe(1,8)=0,09; p=0,775 
Fi(1,6)=1,48; p=0,269; 
Fe(1,7)=0,54; p=0,586 
Fi(1,5)=0,19; p=0,684; 
Fe(1,6)=0,19; p=0,680 
Fi(1,6)=1,14; p=0,362; 
Fe(1,6)=0,27; p=0,618 
Liasis fuscus Fi(1,35)=2,19; p=0,148; 
Fe(1,36)=1,11; p=0,300 
Fi(1,33)=0,14; p=0,713; 
Fe(1,34)=1,40; p=0,245 
Fi(1,33)=0,25; p=0,618; 
Fe(1,34)=4,97; p=0,032 
Fi(1,31)=0,005; p=0,943; 
Fe(1,32)=0,14; p=0,715 
Fi(1,33)=,001; p=0,991; 
Fe(1,34)=0,66; p=0,423 
Liasis olivaceous Fi(1,18)=2,19; p=0,148; 
Fe(1,19)=1,11; p=0,300 
Fi(1,48)=0,70; p=0,405; 
Fe(1,49)=1,56; p=0,456 
Fi(1,19)=0,53; p=0,476; 
Fe(1,20)=0,12; p=0,731 
Fi(1,21)=0,64; p=0,430; 
Fe(1,22)=2,18; p=0,154 
Fi(1,21)=0,17; p=0,683; 
Fe(1,22)=0,22; p=0,643 
Morelia amethistina Fi(1,20)=13,1; p=0,002 Fi(1,24)=0, 001; p=0,978; 
Fe(1,25)=0,30; p=0,588 
Fi(1,20)=0,20; p=0,660; 
Fe(1,21)=1,71; p=0,204 
Fi(1,22)=0,06; p=0,808; 
Fe(1,23)=0,51; p=0,482 
Fi(1,22)=0,01; p=0,917; 
Fe(1,22)=3,57; p=0,072 
Morelia s. spilota Fi(1,31)=0,25; p=0,623; 
Fe(1,32)=0,70; p=0,409 
Fi(1,36)=2,38; p=0,132; 
Fe(1,37)=0,78; p=0,382 
Fi(1,39)=0,68; p=0,413; 
Fe(1,40)=1,68; p=0,202 
Fi(1,34)=0,25; p=0,621; 
Fe(1,35)=0,0003; p=0,986 
Fi(1,33)=0,87; p=0,623; 
Fe(1,34) < 0,0001; p=1,00 
Morelia s. variegata Fi(1,31)=0,25; p=0,623; 
Fe(1,32)=0,50; p=0,483 
Fi(1,73)=0,001; p=0,970; 
Fe(1,74)=0,28; p=0,597 
Fi(1,31)=2,41; p=0,131; 
Fe(1,32)=0,99; p=0,326 
Fi(1,31)=0,11; p=0,745; 
Fe(1,32)=1,57; p=0,220 
Fi(1,28)=0,94; p=0,340; 
Fe(1,29)=0,0004; p=0,983 
Fi: valor de F para a inclinação da reta,  Fe: valor de F para a elevação da reta. As variáveis foram transformadas para o logaritmo 
natural para o comprimento relativo da cabeça em L. fuscus. 
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Tabela 5. Resultados de ANCOVA para a comparação das variáveis morfológicas analisadas entre machos e fêmeas recém-nascidos 
dos Boinae. Valores em negrito representam resultados estatísticos significativos (p<0,05). 
Espécies Comprimento relativo da 
cauda 
Comprimento relativo 
da cabeça 
Compressão lateral Circunferência 
relativa do corpo 
Boa c. amarali aparentemente não 
difere* 
aparentemente não 
difere* 
- - 
Boa c. constrictor Fi(1,119)=1,00; p=0,318 
Fe(1,120)=34,25; p<0,0001 
Fi(1,102)=0,03; p=0,869 
Fe(1,103)=0,14; p=0,708 
Fi(1,99)=1,33; p=0,252 
Fe(1,100)=1,57; p=0,213 
- 
Corallus hortulanus - Fi(1,21)=0,42, p=0,524 
Fe(1,23)=2,78; p=0,110 
- aparentemente não 
difere* 
Epicrates c. assisi Fi(1,29)=0,33, p=0,569 
Fe(1,30)=0,02; p=0,876 
- - - 
Epicrates c. cenchria Fi(1,17)=0,02, p=0,893 
Fe(1,18)=0,06; p=0,812 
- - - 
Epicrates c. crassus aparentemente não 
difere* 
- - aparentemente não 
difere* 
Eunectes deschauenseei Fi(1,48)=0,13, p=0,721 
Fe(1,49)=1,57; p=0,215 
- - - 
Eunectes murinus aparentemente não 
difere* 
- - aparentemente não 
difere* 
Candoia áspera Fi(1,6)=0,34, p=0,578 
Fe(1,7)=0,54; p=0,487 
- - Fi(1,6)=0,20, p=0,668 
Fe(1,7)=0,00; p=1,000 
Fi: valor de F para a inclinação da reta,  Fe: valor de F para a elevação da reta. Todas as variáveis foram transformadas para o 
logarítmos natural para Boa c. constrictor. * os dados não são suficientes para a realização de análise. 
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Figura 1. Relação entre comprimento rostro-cloacal e comprimento do esporão em machos 
(círculos cheios) e fêmeas (círculos vazios) adultos, nos Boinae Neotropicais. 
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Comparação entre espécies 
Tamanho corporal: As espécies analisadas de boídeos diferem amplamente quanto ao 
comprimento rostro-cloacal (Fig. 2) (ANOVA: F(1,1559) = 133,4, p < 0,0001). Eunectes spp. 
estão entre os boidae de maior porte, assim como Boa c. constrictor (Fig. 2). As Candoia 
spp. e Antaresia spp. são os boídeos de pequeno porte (Fig. 2). Quando removido o efeito 
filogenético, o número de escamas ventrais não está relacionado ao uso do substrato 
arbóreo em qualquer das duas hipóteses filogenéticas (hipótese adaptada de Kluge (1991): 
R2 = 0,02, p = 0,459; Burbrink (2005): R2 = 0,03, p = 0,172; Fig. 3a,b), bem como o CRC 
médio (hipótese adaptada de Kluge (1991): R2 = 0,005, p = 0,713; Burbrink (2005): R2 = 
0.000007, p = 0,490). A maior parte das modificações no número de escamas ventrais (e, 
portanto no tamanho corporal) ocorreu nos terminais das árvores (i.e., nas espécies; Fig. 
4a,b). Em ambas as hipóteses filogenéticas o número de ventrais diminuiu no ancestral de 
Candoia aspera e C. carinata e no ancestral de Corallus caninus e C. cropanii (Fig. 4a,b). 
Dentre os Pythoninae, ocorreu um aumento no número de ventrais no clado de Aspidites e 
em Liasis olivaceous e uma diminuição em Python (Fig. 4a,b). O ancestral de Pythoninae 
provavelmete era maior que o de Boinae e, de forma geral os Pythoninae apresentam maior 
número de ventaris que os Boinae (Fig. 4a,b). 
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Figura 2. Tamanho corporal dos Boidae analisados (dados combinados para machos e 
fêmeas). Quadrado = média, retângulo = desvio padrão, barras = máximo-mínimo. A = 
arborícola, Q = aquática, T = terrícola, S = semi-arborícola. 
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Figura 3. Relações entre os contrastes do uso do substrato arbóreo e o número de escamas 
ventrais nos Boidae, segundo as hipóteses filogenéticas adaptadas de Kluge (1991, 1993) 
(a) e de Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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Figura 4. Otimização do número de escamas ventrais nos Boidae segundo as hipóteses 
filogenéticas adaptadas de Kluge (1991,1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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Distância entre os ovários: A distância entre os ovários apresentou ampla variação, mas 
diferiu entre as espécies. Espécies arborícolas apresentaram menor sobreposição dos 
ovários do que as espécies com outros hábitos (H(380,3)=49,16, p < 0,0001; Fig. 5) mesmo 
quando considerado o efeito filogenético (hipótese adaptada de Kluge: R2 = 0,34, p = 0,003; 
Burbrink 2005: R2 = 0,32, p = 0,004).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 5. Relação entre a sobreposição dos ovários e o comprimento rostro-cloacal nos 
Boidae analisados. 
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 Tamanho da cauda: O tamanho relativo da cauda diferiu entre as espécies analisadas 
(H(26,12537) = 1091,5, p < 0,0001, Fig. 6), sendo Corallus hortulanus a espécie com cauda 
mais longa e Candoia aspera e Acrantophis dumerili as de cauda mais curta (Fig. 6). De 
forma geral, espécies arborícolas apresentam a cauda mais longa, seguidas das aquáticas e 
semi-arborícolas, ao passo que as terrícolas apresentam cauda mais curta (H(3,1261) = 583,4, 
p < 0,0001). Mesmo após remoção do efeito filogenético o número de escamas subcaudais 
aumenta significativamente com a arborealidade em ambas as hipóteses (Kluge: R2 = 0,21, 
p = 0,013, Fig. 7a; Burbrink: R2 = 0,28, p = 0,001, Fig. 7b). A reconstrução do número de 
subcaudais indica que o ancestral dos Boinae apresentava cauda de tamanho mediano e esta 
tendeu a aumentar de comprimento durante a evolução, no ancestral de Epicrates e 
Eunectes, considerando-se a hipótese de Kluge (Fig. 8a) ou no ancestral de 
(Corallus(Epicrates(Eunectes))). Dentre os Pythoninae, a tendência foi um aumento no 
número de subcaudais a partir do ancestral de Leiopython com uma porterior diminuição 
em Python (Fig. 8a,b). 
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Figura 6. Comprimento relativo da cauda nos Boidae analisados (dados combinados para 
machos e fêmeas). Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = máx-
mín. Os valores para Corallus cropanii e Acrantophis dumerili referem-se a quatro e três 
indivíduos, respectivamente. A = arborícola, Q = aquática, T = terrícola, S = semi-
arborícola. 
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Figura 7. Relação entre os contrastes do uso do substrato arbóreo e número de escamas 
subcaudais nos Boidae, segundo as hipóteses filogenéticas adaptadas de Kluge (1991, 
1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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Figura 8. Otimização do número de escamas subcaudais nos Boidae segundo as hipóteses 
filogenéticas adaptadas de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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Tamanho da cabeça: O comprimento relativo da cabeça diferiu entre as espécies analisadas 
(H(26,1413) = 1013,6, p < 0,0001, Fig. 9). Candoia aspera apresentou a cabeça mais 
comprida, seguida de Corallus caninus, C. cropanii e C. carinata (Fig. 9). Corallus 
hortulanus, Eunectes murinus e Aspidites spp. foram as espécies com menor comprimento 
da cabeça (Fig. 9). O comprimento da cabeça parece ter sofrido alterações independentes 
em algumas linhagens (Fig. 10a,b). Houve considerável aumento no tamanho da cabeça no 
ancestral de (Corallus caninus(cropanii)) e (Candoia aspera(carinata)). Dentre as 
Corallus, C. hortulanus, que apresenta dieta generalista, apresentou menor tamanho da 
cabeça (Fig. 10a, b).    
A relação do comprimento com a largura da cabeça é menos variável, mas ainda 
assim diferiu entre as espécies (H(26,1409) = 451,5, p < 0,0001, Fig. 11). Sanzinia 
madagascariensis e provavelmente Corallus cropanii (não incluída na análise estatística) 
apresentaram maior relação largura/comprimento da cabeça (Fig. 11). A pequena relação e 
ampla variação encontrada para E. notaeus provavelmente se deve ao pequeno tamanho 
amostral (N = 6, Fig. 11). 
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Figura 9. Comprimento relativo da cabeça (dados combinados para machos e fêmeas), nos 
boídeos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = máx-
mín. Os valores para Corallus cropanii e Acrantophis dumerili referem-se a quatro 
indivíduos. A = arborícola, Q = aquática, T = terrícola, S = semi-arborícola. 
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Figura 10. Otimização do comprimento relativo da cabeça nos Boidae, segundo a hipótese 
filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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Figura 11. Largura relativa da cabeça (dados combinados para machos e fêmeas) nos 
boídeos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = máx-
mín. Os valores para Corallus cropanii referem-se a quatro indivíduos. A = arborícola, Q = 
aquática, T = terrícola, S = semi-arborícola. 
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Robustez: A circunferência do corpo diferiu entre as espécies (H(26,1292) = 837,2, p < 0,0001, 
Fig. 12). Candoia aspera foi a espécie mais robusta e Corallus hortulanus e Morelia 
amethistina as menos robustas (Fig. 12). Espécies arborícolas apresentaram menor 
circunferência relativa do corpo (H(4,1300) = 391,4, p < 0,0001) mesmo após considerado o 
efeito filogenético (Kluge: R2 = 0,15, p = 0,038, Fig. 13a;  Burbrink: R2 = 0,15, p = 0,021; 
Fig. 13b). A circunferência corporal parece ter apresentado poucas mudanças durante a 
evolução dos Boidae. O corpo mais robusto parece ser característico de Boa (incluindo 
Sanzinia, quando considerada a hipótese de Kluge 1991) e, diminuições e aumentos 
independentes ocorreram em determinadas espécies (e.g. Corallus hortulanus e Candoia 
aspera, Fig. 14a,b). De forma geral, quando considerada a hipótese de Kluge (1991), a 
tendência foi um aumento discreto da circunferência corporal durante a evolução dos 
Boinae (Fig. 14a), ao passo que não houve muita mudança quando considerada a hipótese 
de Burbrink (2005; Fig. 14b). Dentre os Pythoninae australianos, a tendência foi uma 
diminuição discreta nos grupos mais derivados, com um aumento independente em 
Bothrochilus boa e diminuição em Morelia amethistina (Fig. 14a,b).  
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Figura 12. Circunferência relativa do corpo (dados combinados para machos e fêmeas), nos 
boídeos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = máx-
mín. Os valores para Corallus cropanii e Acrantophis dumerili referem-se quatro 
indivíduos. A = arborícola, Q = aquática, T = terrícola, S = semi-arborícola. 
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Figura 13. Relações entre os contrastes do uso do substrato arbóreo e a circunferência 
corporal dos Boidae, segundo a hipótese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e 
Burbrink (2005) (b).  
a 
b 
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Figura 14. Otimização da circunferência relativa do corpo nos Boidae, segundo a hipótese 
filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
b 
a 
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Compressão lateral do corpo: A compressão lateral do corpo diferiu entre as espécies 
(H(25,1107) = 572,4, p < 0,0001, Fig. 15), sendo C. caninus a espécie com corpo mais 
comprimido e Eunectes murinus a de corpo menos comprimido lateralmente (Fig. 15). 
Espécies arborícolas apresentaram corpo mais comprimido, seguidas das semi-arborícolas, 
ao passo que as aquáticas apresentaram o corpo menos comprimido (H(3,1083) = 433,8, p < 
0,0001), mesmo após considerar o efeito filogenético (hipótese de Kluge (1991): R2 = 0,43, 
p = 0,0001, Fig. 16a; Burbrink (2005): R2 = 0,36, p = 0,0003, Fig. 16b). Segundo a hipótese 
de Kluge (1991) o ancestral dos Boinae apresentava o corpo moderadamente comprimido 
(Fig. 17a), se comprimiu mais no ancestral de Corallus e, então evoluiu para um menor 
grau de compressão no ancestral de Boa(Epicrates(Eunectes)) (Fig. 17a). A compressão do 
corpo também diminuiu independentemente em Corallus cropanii e Candoia aspera (Fig. 
17a).  Devido à divergência nas hipóteses filogenéticas quanto à posição de Corallus e Boa, 
os Boinae podem ter evoluído de ancestral com corpo moderadamente comprimido para 
espécies com corpo não comprimido (Fig. 16a) ou pelo caminho inverso (Fig. 17b). 
Quando considerada a hipótese adaptada de Burbrink (2005), o ancestral de Boinae teria o 
corpo não comprimido e este se modificou para mais comprimido no ancestral de 
(Candoia(Sanzinia)) e também no ancestral de Corallus (Fig. 17b). O ancestral dos 
Pythoninae provavelmente apresentava corpo menos comprimido lateralmente e modificou-
se para comprimido no ancestral de Morelia (Fig. 17a,b).  
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Figura 15. Compressão lateral do corpo (dados combinados para fêmeas e machos), nos 
boídeos analisados. Quadrado = medianas, caixas = percentis 25% - 75% e barras = máx-
mín. Os valores para Corallus cropanii referem-se a três indivíduos e quatro indivíduos 
para Acrantophis dumerili. A = arborícola, Q = aquática, T = terrícola, S = semi-arborícola. 
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Figura 16. Relações entre os contrastes do uso do substrato arbóreo e a compressão lateral 
do corpo nos Boidae, segundo a hipótese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e 
Burbrink (2005) (b).  
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Figura 17. Otimização da compressão lateral do corpo nos Boidae, segundo a hipótese 
filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
b 
a 
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Comprimento do esporão: O tamanho do esporão está positivamente relacionado ao CRC 
das espécies, tanto em machos como em fêmeas. Essa relação é positiva mesmo quando 
considerado o efeito filogenético, nos machos (Kluge: R2 = 0,41, p = 0,0002; Burbrink: R2 
= 0,51, p = 0,000006).  
 
Morfologia geral: Os dois primeiros eixos da análise de componentes principais 
correspondem a 75,8% da variância observada entre as espécies (Tab. 5a,b). O eixo 1 
ordena as espécies principalmente em relação a circunferência do corpo e comprimento da 
cabeça, no sentido de valores positivos e, o tamanho corporal e comprimento da cauda no 
sentido de valores negativos (Fig. 18). O eixo 2 ordena as espécies principalmente em 
relação ao comprimento da cauda, no sentido dos valores positivos e compressão do corpo, 
no sentido dos valores negativos (Fig. 18).  Esta análise mostrou que Candoia aspera, C. 
carinata, Corallus hortulanus, C. caninus e Morelia amethistina são as espécies mais 
diferenciadas morfologicamente (Fig. 18). Candoia aspera destaca-se pela cabeça e 
circunferência grandes, ao passo que C. hortulanus, C. caninus e M. amethistina se 
destacam pela cauda longa e pelo corpo comprimido lateralmente (Fig. 18). A análise 
também evidenciou a existência de gradiente de CRC em direção oposta ao gradiente de 
CCa e CRC  e que a cauda decresce na mesma direção que o corpo se torna menos 
comprimido (Fig. 18). As demais espécies apresentaram pouca diferenciação na morfologia 
corporal formando um grande grupo agregado no centro do gráfico (Fig. 18).   
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Tabela 5a. Auto-valores e porcentagem de variância explicada pelos primeiros cinco eixos 
para a matriz de correlação da análise de componentes principais. 
Eixos Autovalores % de variância % variância acumulada 
1 2.45 49.02 49.02 
2 1.34 26.76 75.78 
3 0.58 11.59 87.37 
4 0.48 9.68 97.05 
5 0.14 2.94 100.00 
 
 
Tabela 5b. Auto-vetores para a matriz de correlação da análise de componentes principais. 
Os valores em negrito representam as variáveis de maior importância nos dois primeiros 
eixos. 
Eixos Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3 Eixo 4 Eixo 5 
CRC -0.74 -0.23 -0.51 0.35 0.06 
CC -0.64 0.55 -0.29 -0.45 -0.09 
Circunferência 0.89 0.05 -0.35 0.07 -0.26 
Compressão lateral 0.14 -0.89 -0.16 -0.39 0.06 
CCa 0.82 0.43 -0.28 -0.05 0.25 
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Figura 18. Análise de componentes principais para características morfológicas dos machos 
dos Boidae analisados. CRC = comprimento rostro-cloacal, CCa = comprimento da cabeça, 
cauda = comprimento da cauda, circunf. = circunferência relativa do corpo. 
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Evolução do uso do ambiente e índice de dimorfismo sexual: O hábito aquático é 
sinapomorfia do gênero Eunectes e o hábito terrestre possivelmente evoluiu três vezes entre 
os Boinae (Fig. 19a,b), sendo derivado em Candoia aspera e Acrantophis dumerili (Fig. 
19a,b). A arborealidade evoluiu pelo menos três vezes na sub-família e o ancestral deveria 
ser semi-arborícola (Fig. 19a,b). O ancestral de Pythoninae era terrestre, houve uma 
mudança para arborícola no ancestral de Morelia com posterior reversão a terrestre em M. 
s. spilota (Fig. 19). 
 O índice de dimorfismo sexual do tamanho corporal (SSD) parece ser bastante 
conservativo. Em ambas as hipóteses o ancestral dos Boinae e Pythoninae deveria ser muito 
pouco dimórfico (Fig. 20a,b) e ocorreram pelo menos duas modificações, para fêmeas 
maiores que machos, nos ancestrais de Candoia, Corallus e Eunectes (neste caso 
desconsiderando o SSD encontrado para E. deschauenseei que provavelmente resulta de 
problema amostral; Fig. 20a,b). Dentre os Pythoninae, as fêmeas adquiriram maior tamanho 
que os machos no ancestral de Morelia (Fig. 20a,b). Não houve relação significativa entre o 
SSD e o uso do substrato arbóreo considerando ambas as hipóteses filogenéticas (hipótese 
de Kluge (1991, 1993): R2 = 0,00004, p = 0,970; Burbrink (2005): R2 = 0,002, p = 0,80).  
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Figura 19. Otimização do hábito arborícola nos Boidae, segundo a hipótese filogenética 
adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). Ramos brancos: arborícola, 
cinza = semi-arborícola, preto = terrestre. 
a 
b 
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Figura 20. Otimização do índice de dimorfismo sexual de tamanho corporal nos Boidae, 
segundo a hipótese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink (2005) (b). 
a 
b 
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DISCUSSÃO   
Assim como para os Pythoninae australianos, dentre os Boinae, o tamanho corporal 
na maturidade depende do CRC médio das espécies (Shine & Slip 1990) e o tamanho 
relativo na maturidade é similar entre nas duas subfamílias. De forma geral, a proporção do 
CRC na maturidade em relação ao CRC médio não difere entre machos e fêmeas. Uma 
reanálise para os Pythoninae demonstra também não existir diferença entre os sexos 
(ANCOVA – F(inclinação) = 0,19, gl= 21, p= 0,666; F(elevação) = 3,07, gl= 22, p = 0,147), ao 
contrário do encontrado por Shine & Slip (1990).  
De modo geral, as fêmeas dos Boinae são maiores que os machos. A ausência de 
dimorfismo de CRC em Boa c. constrictor e Eunectes deschauenseei pode ser devido a 
tendências amostrais. Espécimes muito grandes são raros em coleções, portanto é provável 
que as amostras sejam desviadas para indivíduos de tamanho moderado. O dimorfismo de 
CRC é registrado em outras subespécies de jibóias como B. c. occidentalis (Chiaraviglio et 
al. 2003) e B. c. amarali (presente trabalho), podendo estar presente também nos recém 
nascidos (B. c. amarali, presente trabalho). Assim, é esperado que esse dimorfismo ocorra 
em B. c. constrictor e que o SSD seja maior do que o encontrado neste trabalho, para ambas 
as espécies. O mesmo deve ocorrer entre as sucuris. Estas serpentes, especialmente E. 
murinus, estão entre os animais com maior SSD, sendo as fêmeas muito maiores que os 
machos (Rivas 1999, Rivas & Burghardt 2001). Eunectes notaeus também apresentou um 
elevado SSD, assim é improvável que E. deschauenseei realmente apresente baixo SSD. 
Entretanto, são necessárias mais informações para esclarecer essa questão.  
 O aumento da fecundidade (especialmente em termos de tamanho da ninhada) é um 
dos principais agentes seletivos para maior tamanho das fêmeas, em relação aos machos na 
maioria dos grupos animais (Darwin 1874, Trivers 1972, mas veja também Shine 1988b) e 
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também entre os Boinae (veja no Capítulo 2). Uma cavidade corporal grande permite 
fêmeas acomodarem mais ovos e estocarem mais energia (seja sob forma de gordura ou 
músculo). A capacidade de estocar energia aumenta com o aumento do tamanho corporal 
mais rápido do que os custos metabólicos do tamanho corporal (Anderson 1994) e o custo 
energético e riscos da reprodução têm muitos componentes que são independentes do 
tamanho da ninhada (veja em Shine 1978, 1980). 
A ausência de dimorfismo de CRC ou o maior tamanho dos machos em relação às 
fêmeas (portanto baixo SSD) é característico de serpentes nas quais os machos realizam 
combate ritual para a disputa de fêmeas durante a época reprodutiva (Shine 1994). O baixo 
SSD ocorreu em todas as subespécies de Epicrates cenchria e também ocorre em E. 
inornatus (Apêndice 4, Wiley 2003), sugerindo a ocorrência de combate. O combate ritual 
é conhecido em diversas espécies do gênero Epicrates (veja em Bloxan & Tonge 1981, 
Shine 1994, Tolson 1992, Tolson & Henderson 1993) incluindo E. c. cenchria (Schuett & 
Schuett 1995) e E. c. crassus (Pizzatto et al., 2006). Por outro lado, embora seja incomum, 
o menor tamanho dos machos e a ocorrência de combate são registrados em algumas 
serpentes (Shine 1994). Isso parece ocorrer em Corallus caninus (Osborne 1984) e C. 
hortulanus (veja Henderson 2002). Entretanto, embora haja registros de combate nessas 
espécies (Osborne 1984, Henderson 2002), pelo menos para Corallus hortulanus, o 
contexto dos combates é ainda incerto, não sendo evidente de que se tratava de combate 
relacionado à reprodução (cf. Henderson 2002). O combate é amplamente difundido entre 
os Pythoninae com SSD menor que 0,2 (cf. Shine 1994). Além disso, existem tendências 
filogenéticas na ocorrência de combate e ele parece comum entre os Boinae e Pythoninae 
(Schuett et al. 2001; veja também Shine 1994). Esse comportamento também é mais 
comum entre serpentes que subjugam suas presas por constrição e/ou envenenamento (cf. 
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Schuett et al. 2001) e todos Boidae adotam a primeira estratégia. O combate ritual entre os 
machos parece ser uma característica basal entre os Boidae (se não dentre as serpentes) e 
essa hipótese é apoiada pelos resultados obtidos para as reconstruções da evolução SSD no 
grupo.  
O maior SSD é observado em Eunectes murinus e em menor grau em E. notaeus. O 
alto SSD pode estar relacionado ao hábito aquático dessas serpentes. A sustentação do 
corpo na água é mais fácil do que na terra, devido ao empuxo. Assim, serpentes aquáticas 
podem apresentar maior tamanho corporal do que serpentes de outros hábitos, e as fêmeas 
podem ainda ser maiores que os machos (portanto maior SSD) devido à vantagem do 
aumento na fecundidade. No caso específico de E. murinus, além do hábito aquático, o 
grande dimorfismo pode também estar relacionado ao sistema de acasalamento dessas 
espécies (Rivas & Burghardt 2001). Durante o período reprodutivo, E. murinus forma 
agregações reprodutivas onde uma fêmea é cortejada por vários machos ao mesmo tempo. 
Assim, o alto dimorfismo de tamanho corporal poderia auxiliar os machos no 
reconhecimento da fêmea nas agregações (Rivas & Burghardt 2001). Entretanto, essa 
hipótese não foi corroborada em outras espécies com esse mesmo sistema de acasalamento 
(Shine et al. 2003).  
Espécies de Corallus também apresentaram alto SSD, assim como serpentes 
arborícolas de outros grupos (e.g., Philodryas spp. – Hartmann & Marques 2005, Morelia 
spp. – Shine 1994). O corpo mais comprimido pode limitar a fecundidade nas serpentes 
arborícolas (cf. Lillywhite & Henderson 1993). Assim, as fêmeas de serpentes arborícolas 
podem contornar essa limitação aumentando o comprimento do corpo e, portanto, a 
cavidade corporal, o que também irá aumentar o SSD (cf. Hartmann & Marques 2005). 
Entretanto, a relação entre o SSD e o uso do substrato não foi significativa entre os Boidae.   
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Na maioria das espécies de Boidae, o dimorfismo sexual se expressa em termos de 
CRC, comprimento da cauda e do esporão. As outras formas (e.g., comprimento e largura 
relativa da cabeça, circunferência relativa do corpo e compressão lateral do corpo) estão 
mais restritas a algumas espécies. Entretanto, características semelhantes (e.g., tamanho 
relativo da cauda) entre as espécies podem ter evoluído a partir de agentes seletivos 
distintos e por processos também distintos. Por exemplo, o maior tamanho relativo da 
cauda em machos deve estar relacionado à presença do hemipênis, na maioria das espécies 
(King 1989). Entretanto, o uso da cauda para deslocar machos concorrentes nas agregações 
de acasalamento pode ter sido determinante para o seu maior tamanho em machos de E. 
murinus (King 1989, Rivas 1999). No caso de Corallus hortulanus, C. caninus e Candoia 
bibroni e Sanzinia madagascariensis a ausência de dimorfismo sexual em termos de 
tamanho de cauda indica que a arborealidade também é um agente seletivo importante para 
o aumento da cauda. Neste caso, a cauda teria aumentando em ambos os sexos fazendo com 
que esse dimorfismo desaparecesse (q.v., Fowler, 1994). Inesperadamente, dentre os 
Pythoninae, o dimorfismo no tamanho da cauda só ocorreu em Antaresia maculosa e 
Morelia amethistina. Diferenças entre o comprimento relativo de cauda, tanto entre 
espécies como entre os sexos, podem ainda resultar de pelo menos dois processos 
evolutivos diferentes: ser resultado do aumento da cauda ou da diminuição do corpo (Polly 
et al. 2001). O mesmo pode ocorrer com a circunferência corporal: uma maior 
circunferência pode resultar da diminuição do CRC ou aumento da própria circunferência.  
A diferença de tamanho dos esporões, entre machos e fêmeas, é um padrão já 
observado entre boíneos e pitoníneos (Shine & Slip 1990). Na maioria das espécies, o 
maior esporão dos machos está relacionado à estimulação das fêmeas durante a corte e 
cópula e combates entre machos (veja em Seigel & Ford 1987).  
 78  
Nas espécies em que ocorreu dimorfismo de circunferência corporal, a maior 
circunferência sempre foi observada nas fêmeas. A circunferência é uma estimativa de 
robustez, portanto, similarmente ao CRC, uma maior circunferência deve conferir uma 
maior cavidade corporal. Assim, fêmeas com maior circunferência podem apresentar maior 
fecundidade. 
O maior tamanho da cabeça pode estar relacionado a divergências na dieta, sendo 
que o sexo de cabeça maior pode explorar presas de tamanho maior (Houston & Shine 
1993, Nogueira et al. 2003, Shetty & Shine 2002, Shine 1986, 1991). Entretanto, em muitos 
casos esse tipo de dimorfismo é encontrado, mas não se detecta nenhuma divergência na 
dieta (e.g., Bizerra et al. 2005, Luiselli et al. 2002). Assim, Luiselli et al. (2002) sugerem 
que isso pode estar relacionado a preferências da fêmea na escolha de parceiros. Entretanto, 
essa hipótese ainda não foi testada. A ocorrência de dimorfismo sexual no tamanho da 
cabeça também parece estar associada à linhagem filogenética (cf. Shine 1991). Esse tipo 
de dimorfismo é incomum entre os Pythoninae (Shine 1991, presente trabalho) e também 
em Charina bottae (Erycinae) (Shine 1991), mas foi detectado em Eryx j. johni (Erycinae - 
veja em Shine 1991) e também em alguns Boinae (B. c. constrictor, C. hortulanus e 
Eunectes deschauenseei – presente trabalho). De forma similar, em C. hortulanus as fêmeas 
já nascem com cabeça maior que os machos. Em todos os outros tipos de dimorfismo 
encontrados as diferenças entre machos e fêmeas resultam de crescimento diferencial entre 
os sexos, provavelmente controlado por hormônios (Shine & Crews 1988), já que não se 
expressam desde o nascimento.  
Os boíneos estão entre as serpentes de maiores dimensões corporais. Entretanto, o 
tamanho corporal é bastante variável entre as diferentes espécies do grupo. De forma geral, 
as Epicrates cenchria ssp. e Corallus spp. estão entre os menores boíneos, ao passo que 
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Eunectes spp. e Boa constrictor ssp. estão entre os maiores. Entretanto, variações do 
tamanho do corpo entre as espécies existem dentro do mesmo gênero, para todos os 
gêneros. O tamanho corporal (em termos número de escamas ventrais e CRC médio) das 
espécies não está relacionado ao uso do substrato. De acordo com as síndromes de uso do 
ambiente, espécies aquáticas tendem a apresentar maior tamanho corporal e as arborícolas 
tendem a ser menores (cf. Cadle & Greene 1993, Lilliwhite & Smiths 1992, Martins 1994, 
Martins et al. 2001).  Entretanto, essa relação não ocorre entre os Boidae e entre uma 
comunidade de serpentes de área de cerrado, embora neste último caso, possíveis efeitos 
filogenéticos não tenham sido considerados (Sawaya 2004). De qualquer forma, no caso 
dos Boidae o grande tamanho corporal parece ser característica ancestral.  
Com exceção do tamanho corporal, outras características relacionadas à 
arborealidade foram observadas entre os Boidae. Mesmo depois de descontado o efeito 
filogenético as espécies arborícolas apresentaram cauda maior (em termos de número de 
escamas subcaudais), corpo mais comprimido lateralmente, menos robusto (em termos de 
circunferência corporal) e menor sobreposição dos ovários. De forma geral, cauda 
relativamente mais longa é freqüente entre serpentes arborícolas (Cadle & Greene 1993, 
Fowler & Salomão 1994, Hartmann & Marques 2005, Lillywhite & Henderson 1993), 
podendo auxiliar no equilíbrio e melhor distribuição da massa corporal nos ramos (cf. Cadle 
& Greene 1993, Lillywhite & Henderson 1993). O segundo grupo com cauda mais longa é 
o dos Boinae aquáticos, representados pelas sucuris, nos quais a cauda pode atuar como 
força propulsora na natação (Shine 1988a).  
 O corpo mais delgado (menor circunferência e maior compressão lateral) das 
serpentes arborícolas tende a limitar o número de ovos que a fêmea é capaz de carregar 
(Lillywhite & Henderson 1993, mas veja também o Capítulo 2). Uma forma de compensar 
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essa limitação é a assimetria dos ovários e ovidutos. Os Boidae arborícolas apresentam os 
ovários menos sobrepostos (portanto mais assimétricos) e a assimetria ovariana se reflete 
nos ovidutos (Fox 1977, Blackburn 1998). Assim, os folículos e embriões se posicionam 
alinhadamente no corpo da fêmea de forma que mesmo indivíduos reprodutivos mantêm o 
corpo esguio.  
Corallus cropanii é a espécie mais rara e menos conhecida dentre os Boidae.  
Existem apenas quatro espécimes depositados em coleções, três informações sobre uso do 
ambiente (dois avistamentos no chão e um em árvore) e o único item alimentar registrado é 
um marsupial terrícola (veja em Marques & Cavalheiro 1998). Essas características 
somadas a características morfológicas como tamanho da cauda, compressão lateral e 
circunferência corporal (além do tamanho do olho – obs. pess.) sugerem que esta espécie é 
mais terrícola que outras do gênero Corallus. Embora Kluge (1991) tenha sugerido que esta 
espécie é irmã de C. caninus, ela apresenta estado ancestral para a maioria das 
características morfológicas analisadas. Além disso, outros caracteres morfológicos (e.g. 
diâmetro da região posterior à cabeça e diâmetro do olho) associados à informações 
genéticas, também sugerem maior proximidade desta espécie ao ancestral (Grazziotin et al. 
2004, H. Ferrarezzi, com. pess.). 
De forma mais geral, a análise de componentes principais agrupa as espécies de um 
mesmo gênero. Entretanto, mesmo espécies aparentadas (e.g. Corallus spp., Candoia spp., 
Morelia spp.) podem apresentar morfologia bastante distinta. Corallus caninus e C. 
hortulanus são espécies irmãs e de mesmo hábito, mas são morfologicamente distantes 
entre si e entre os demais boíneos. Sanzinia madagascariensis e Acrantophis dumerili 
agrupam-se mais próximas aos gêneros Neotropicais do que de Candoia. 
 Os Boidae apresentaram consideráveis variações morfológicas durante a sua 
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evolução e, embora a grande parte pareça ter ocorrido no nível de espécie ou subespécie 
(autapomorfias) essas mudanças estão relacionadas às mudanças no uso do hábitat. Apesar 
das divergências entre as hipóteses filogenéticas propostas, ambas concordam que o 
ancestral dos Boinae era semi-arborícola, possuía corpo moderadamente robusto 
(circunferência corporal de 9 a 10% do CRC), cauda curta (cerca de 50 subcaudais, mas de 
9 a 12% do CRC), cabeça pequena (cerca de 3% do CRC) e baixo SSD (0,06-0,07).  
Segundo a hipótese adaptada de Kluge (1991) esse ancestral era de tamanho moderado 
(cerca de 231 ventrais, CRC: 0,82-0,98 m) e corpo moderadamente comprimido (índice de 
0,70). Em contraste, a hipótese adaptada de Burbrink (2005) sugere que o ancestral era 
grande (cerca de 252 ventrais, CRC: 1,4 a 1,5 m) e com o corpo não comprimido 
lateralmente (índice de 0,85).  
 A maioria das reconstruções apresenta comprimento semelhante dos ramos das 
árvores, em ambas as hipóteses. A morfologia corporal sugere maior proximidade de 
Sanzinia madagascariensis em relação aos boíneos Neotropicais, como sugerido na análise 
de Kluge (1991). Entretanto, há grande necessidade de mais estudos sobre a filogenia dos 
Boidae, incluindo as relações entre as subfamílias, que muitas vezes apresentam resultados 
ambíguos nos diferentes estudos.   
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APÊNDICE 1. Espécies dos Boinae e Pythoninae estudados. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Candoia aspera, NMNH 195595 Candoia carinata, NMNH 119713 
Candoia bibroni, Australian Museum R125500 
Boa constrictor amarali  
Ricardo Sawaya 
Boa constrictor constrictor 
Otavio Marques 
Candoia carinata, evidenciando embriões, 
Australian Museum R137248 
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Corallus cropanii, AM92997 Corallus caninus 
Corallus hortulanus 
Epicrates cenchria cenchria Epicrates cenchria crassus 
Corallus hortulanus 
Otavio Marques 
Ivan Sazima
Ivan Sazima 
Otavio Marques 
Otavio Marques 
Otavio Marques 
 84  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Epicrates cenchria assisi Epicrates cenchria maurus 
Eunectes murinus 
Eunectes deschauenseei 
Lutz Dirksen
Otavio Marques Ivan Sazima 
Eunectes notaeus 
Ivan Sazima
Sanzinia madagascariensis, UTA 9627 
swreptile.com 
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Acrantophis dumerili, Peabody 
Museum at Yale R11830 
Aspidites melanocephalus, NTM60298 
Aspidites ramsayi 
Corey Blank 
Antaresia stimsoni 
Robert Browne-Cooper 
Antaresia childreni Antaresia maculosa 
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Liasis fuscus 
Leiopython albertisi Bothrochilus boa 
Liasis olivaceous 
Morelia amethistina Morelia spilota spilota 
www.ryan photographic.com 
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Morelia spilota variegata Morelia viridis 
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APÊNDICE 2. Relações filogenéticas entre os Boidae. (a) relações entre os Boinae 
proposta de Kluge (1991), (b) relações entre os Boinae proposta Burbrink (2005), ambas 
incluindo as relações entre Epicrates cenchria ssp. obtidas por Passos (2003). (c) Relações 
entre os Pythoninae, proposta por Kluge (1993). 
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APÊNDICE 3. Uso do substrato arbóreo (Sub) nos Boinae e Pythoninae. O valor de Sub 
corresponde a porcentagem de indivíduos encontrados acima do chão e o N representa o 
número total de observações. 
 Sub Referências 
Boinae   
Boa constrictor amarali 0,375 (N=16) Sawaya 2004, M. Martins, com. pess., C. 
Nogueira, com. pess., obs. pess.  
Boa c. constrictor  0,3 (N=9) Martins & Oliveira 1998, Schwartz & Henderson 
1991, livro de registro de coleções, M. Martins, 
com. pess.   
Corallus caninus  1*  Amaral 1976, Beebe 1946, Dixon & Soini 1986, 
Duellman 1978, M. E. Oliveira, com. pess. 
Corallus hortulanus  0,96 (N=57) Beebe 1946, Duellman 1978, Duellman & 
Mendelson III 1995, Fugler 1986, Martins & 
Oliveira 1998, livro de registro de coleções, C. 
Nogueira, com. pess. 
Corallus cropanii  0,333 (N=3) O.A.V. Marques, com. pess. 
Epicrates c. assisi  0*   
Epicrates c. cenchria 0,20 (N=20) Dixon & Soini 1986, Duellman 1978, Lemke 
1978, livro de registro das coleções, M.E. 
Oliveira, com. pess., M. Martins, com. pess. 
Epicrates c. crassus  0 (N=6) Sawaya 2005, C. A. Tozzeti, com. pess., C. 
Nogueira, com. pess.  
Eunectes  
deschauenseei 
0*  Dirksen 2002  
Eunectes murinus  0*  Dirksen 2002, Rivas 1999,  
Eunectes notaeus  0*  Dirksen 2002, Strüssmann 1992 
Epicrates inornatus  0,5*  Wiley 2003, A. Puentes-Rolón, com. pess. 
Sanzinia 
madagascariensis 
1*  Carpenter et al. 1978, Vences, com. pess. 
Acranthophis dumerili 0*  Vences, com. pess. 
Candoia carinata 0,5* Harlow & Shine 1992 
Candoia aspera  0*  Harlow & Shine 1992 
Candoia bibroni  1*  Harlow & Shine 1992 
Pythoninae   
Aspidites melanocephalus 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
A. ramsayi 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
Antaresia maculosa 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
A. stimsoni 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
A. childreni 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
Bothrochilus boa 0* R. Shine, com. pess. 
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Leiopython albertisi 0* Cogger 2000, R. Shine, com. pess. 
Liasis fuscus 0 (N=20) obs. pess., R. Shine, com. pess. 
L. olivaceous 0* Barker & Barker 1994, R. Shine, com. pess. 
Morelia amethistina 1* Barker & Barker 1994 
M. viridis 1* Barker & Barker 1994 
M. s. spilota 0,16 (N=152) Slip & Shine 1988 
M. s. variegata 0,61 (N=1285) Shine & Fitzgerald 1996 
* Dados quantitativos não disponíveis.  
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APÊNDICE 4. Folidose e índice de dimororfismo sexual de tamanho corporal (SSD) nos 
Boinae e Pythoninae. A ausência de referência para SSD significa que o índice foi 
calculado a partir dos dados obtidos no presente trabalho. 
 N° de 
ventrais 
N° de 
subcaudais 
SSD Referências para folidose* 
e SSD† 
Boinae     
Boa constrictor 
amarali 
226 – 263  43 – 52  0,058  Stull 1932*  
Boa c. constrictor  250 – 284  49 – 62  0,062  Stull 1932*  
Corallus caninus  188 – 219  64 – 79  0,252  Boulanger 1961* 
Corallus 
hortulanus  
258 – 297  105 – 137  0,126  Henderson 2002*  
Corallus cropanii  179 – 200  51 -53  0,338  Hoge 1953*  
Epicrates c. assisi  240 – 260  35 – 62  0,016  Passos 2003*  
Epicrates c. 
cenchria 
246 – 279  45 – 68  0,030  Passos 2003*  
Epicrates c. 
crassus  
214 – 247  33 – 52  0,007  Passos 2003*  
Eunectes  
deschauenseei 
214 – 236  49 – 62  0,076  Dirksen 2002*  
Eunectes murinus  239 – 266  55 – 78  0,608  Dirksen 2002*  
Eunectes notaeus  213 – 237  44 – 61  0,309  Dirksen 2002*  
Epicrates 
inornatus  
261 – 271  67 – 75  -0,010  Schmidt 1928* 
Sanzinia 
madagascariensis 
199 – 232  35 – 46  0,064  Vences & Glaw 2003* 
Acranthophis 
dumerili 
225 – 236  20 – 33  -0,883  Boulanger 1961* 
Candoia carinata 160 – 200  38 – 56 0,254 Boulanger 1896* 
Harlow & Shine 1992† 
Candoia aspera  131 – 146  15 – 21  0,374  Boulanger 1961*, Harlow 
& Shine 1992† 
Candoia bibroni  210 – 252  50 - 62  0,339  Boulanger 1961*, Harlow 
& Shine 1992† 
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Pythoninae 
    
Aspidites 
melanocephalus 
315-359 60-70 0,02 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
A. ramsayi 273-308 45-55 0,07 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
Antaresia 
maculosa 
246-287 37-48 0,09 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
A. stimsoni 243-302 38-53 -0,28 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
A. childreni 251-300 38-57 0,04 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
Bothrochilus boa 245-267 47-52 - Boulanger 1961* 
Leiopython 
albertisi 
260-290 60-80 0,04 Cogger 2000* 
Liasis fuscus 271-286 72-89 0,13 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
L. olivaceous 321-411 96-119 0,08 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
Morelia 
amethistina 
270-348 80-120 0,21 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Slip 1990† 
M. viridis 255-260 90-110 0,29 Barker & Barker 1994* 
M. s. spilota 261-280 71-85 0,11 Barker & Barker 1994*, 
Slip & Shine 1988† 
M. s. variegata 259-294 81-91 0,11 Barker & Barker 1994*, 
Shine & Fitzgerald 1995† 
Python reticulatus 297-330 78-102 0,37 Boulanger 1961*, Shine et 
al. 1998†, 1999a†  
P. curtus 152-163 28-33 0,08 Keogh et al. 2001*, 
Shine et al. 1999b† 
P. brongersmaii 168-178 24-36 0,09 Keogh et al. 2001*, 
Shine et al. 1999b† 
* = referências para folidose, † = referência para SSD.
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APÊNDICE 5 Tamanho corporal médio e relação com o tamanho na maturidade para os 
Candoia spp. e Pythoninae. 
Espécie CRC ♀♀ (mm) CRC ♂♂ (mm) CRC(menor adulto)/ 
CRC(médio) 
Referência para 
CRC 
Candoia carinata 602 ± 156 (405-
725, N = 69) 
480 ± 76 (317-
720, N = 61) 
♀♀: 0,67 
♂♂: 0,66 
Harlow & Shine 
1992 
Candoia aspera 588 ± 142 (345-
930, N = 43) 
428 ± 83 (225-
584, N = 21) 
♀♀: 0,63 
♂♂: 0,59 
Harlow & Shine 
1992 
Candoia bibroni 983 ± 317 (600–
1460, N = 13) 
720 ± 229 (460-
1190, N = 15) 
♀♀: 0,61 
♂♂: 0,64 
Harlow & Shine 
1992 
Aspidites 
melanocephalus 
1593 ± 199 (1010-
1084, N = 19)  
1561 ± 323 (950-
2180, N = 35). 
♀♀: 0,63 
♂♂: 0,61 
Shine & Slip 
1990 
Aspidites ramsayi 1583 ± 248 (1290-
1950, N = 10) 
1482 ± 375 (1000-
2200, N =15) 
♀♀: 0,81 
♂♂: 0,67 
Shine & Slip 
1990 
Leiopython 
albertisi 
1457 ± 240 (1115-
1643, N = 4) 
1398 ± 357 (1160-
2112, N = 7) 
♀♀: - 
♂♂: 0,89 
Este trabalho 
Antaresia childreni 718± 97 (485-940, 
N = 25). 
688 ± 152 (390-
990, N = 59) 
♀♀: 0,67 
♂♂: 0,57 
Shine & Slip 
1990 
Antaresia 
maculosa 
841±125 (620-
1100, N = 24) 
772 ± 177 (500-
1120, N = 38)  
♀♀: 0,74 
♂♂: 0,65 
Shine & Slip 
1990 
Antaresia stimsoni 852±121 (650-
1060, N = 20) 
876±211 (552-
1270, N = 21) 
♀♀: 0,76 
♂♂: 0,63 
Shine & Slip 
1990 
Liasis fuscus 1300 ± 199 (1160-
1650, N = 24) 
1305 ± 318 (970-
2200, N = 87) 
♀♀: 0,71 
♂♂: 0,74 
Shine & Slip 
1990 
Liasis olivaceous 1901 ± 366 (1080-
2550, N = 24) 
1759 ± 379 (1000-
2520, N = 23) 
♀♀: 0,57 
♂♂: 0,57 
Shine & Slip 
1990 
Morelia 
amethystina 
2325 ± 78 (2270-
2380, N = 2) 
1917 ± 650 (1290-
3450, N = 10) 
♀♀: 0,98 
♂♂: 0,67 
Shine & Slip 
1990 
Morelia s. spilota 1707 ± 299 (1250-
2220, N = 15  
1543 ± 308 (1000-
2160, N = 27) 
♀♀: 0,73 
♂♂: 0,65 
Este trabalho 
Morelia s. 
variegata 
1583 ± 373 (950-
2450, N = 40) 
1422 ± 397 (820-
2400, N = 56)  
♀♀: 0,60 
♂♂: 0,57 
Este trabalho 
Morelia viridis 1319 ± 211 (990 – 
1600, N = 7) 
1022 ± 158 (840-
1352, N = 10) 
♀♀: 0,77 
♂♂: 0,84 
Este trabalho 
Bothrochilus boa - 824 ± 160 (660-
1200, N = 11), 
♂♂: 0,8 Shine & Slip 
1990 
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RESUMO. Informações sobre a biologia reprodutiva dos Boinae Neotropicais são restritas 
e referem-se basicamente a espécimes em cativeiro. Este trabalho apresenta informações 
sobre a ecologia reprodutiva dessas serpentes, a partir de exemplares preservados em 
coleções, e compara com as informações disponíveis na literatura para os Erycinae e 
Pythoninae. Com exceção de Corallus hortulanus e Eunectes murinus, todas as espécies 
apresentaram vitelogênese concentrada no outono-inverno, gestação do final do inverno até 
a primavera e nascimentos no final da primavera até o verão. Cópula foi observada em 
poucas espécies (Boa constrictor ssp. e Epicrates cenchria crassus) e ocorreu do outono até 
início do inverno. As espécies do gênero Corallus apresentaram vitelogênese mais 
prolongada. A gestação em C. hortulanus ocorreu desde o final do verão até início do 
inverno e os nascimentos no outono-inverno. Eunectes murinus apresentou vitelogênese na 
primavera, a gestação durante o verão e os nascimentos no outono-inverno. O ciclo 
testicular foi sazonal em B. c. constrictor (pico de espermatogênese no verão) e em E. c. 
crassus (pico de espermatogênese no verão-outono) e contínuo nas demais espécies 
analisadas (C. hotulanus, E. c. assisi e E. c. cenchria). O tamanho da ninhada variou de 
acordo com o tamanho das espécies. O padrão reprodutivo da maioria dos Boinae 
analisados parece diferir dos Boinae de Madagascar e dos Erycinae, assemelhando-se ao 
padrão da maioria dos Pythoninae. O tamanho da ninhada e dos recém-nascidos é 
semelhante nas sub-famílias Boinae e Pythoninae.  
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ABSTRACT. Data on the reproductive biology of Neotropical Boinae are mostly restricted 
to captive snakes. This work presents information on reproduction of these snakes, using 
preserved specimens from collections, and compares the results to those available in 
literature to the subfamilies Pythoninae and Erycinae. The Neotropical Boinae presented 
vitelogenesis mostly during the autumn and winter (except for Corallus hortulanus and 
Eunectes murinus), pregnancy from late winter to spring and birth from late spring to 
summer. Mating was only recorded to Boa constrictor spp. and Epicrates cenchria crassus, 
from autumn to early winter. Vitellogenis timing was more extended in Corallus 
hortulanus, the pregnancy was recorded from late summer to early winter, and birth from 
autumn to winter.  In Eunectes murinus vitellogenesis occurred in the spring, pregnancy in 
the summer and birth from autumn to winter. Testicular cycles were seasonal in Boa c. 
constrictor (peak occurring in the summer) and in Epicrates c. crassus (peak occurring in 
the summer-autumn), but continuous in the other species (C. hotulanus, E. c. assisi e E. c. 
cenchria). Clutch size differs among species but it was related to SVL. The reproductive 
pattern in most Boinae species apparently differed from the Madagascan boas and Erycinae 
species but was very similar to the pattern recorded to most Pythoninae snakes. Clutch size 
and offspring size is similar among Boinae and Pythoninae snakes. 
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INTRODUÇÃO 
 Informações sobre reprodução em vertebrados têm sido de grande importância para 
teste de hipóteses e elaboração de modelos evolutivos que integrem os diversos atributos 
ecológicos dos organismos (Krebs 1999, Madsen et al. 1992, Olsson et al. 1999, Shine 
1980a, 1983). Estudos sobre reprodução incluem descrição de ciclos reprodutivos, tamanho 
do corpo na maturidade sexual, dimorfismo sexual e fecundidade (cf. Seigel & Ford 1987). 
Em relação à reprodução de serpentes, o aspecto melhor conhecido é o ciclo 
reprodutivo. Serpentes de zonas temperadas possuem ciclos reprodutivos sazonais 
sincronizados às estações do ano (Seigel & Ford 1987). Em áreas tropicais existem espécies 
com ciclos reprodutivos (femininos e masculinos) estritamente sazonais e outras com 
reprodução contínua (Fowler et al. 1998, Janeiro-Cinquini et al. 1993, Jordão 1996, 
Marques 1996a, Pizzatto 2003, Pizzatto & Marques 2002). Entretanto, mesmo espécies que 
se reproduzem ao longo do ano podem apresentar picos reprodutivos em determinada época 
(Pizzatto & Marques 2002).  
As várias fases do período reprodutivo de uma serpente podem estar relacionadas à 
temperatura, umidade, disponibilidade de recursos, fotoperíodo, modo reprodutivo 
(viviparidade/oviparidade) ou ainda ser conservativa em determinadas linhagens 
filogenéticas (cf. Marques 1996a,b, 1998, Seigel & Ford 1987, Vitt 1987). Embora os 
estudos recentes realizados com serpentes neotropicais tenham avaliado a influência de 
alguns destes fatores sobre o ciclo reprodutivo (e.g., Hartmann et al. 2002, Marques 
1996a,b, Pizzatto 2003, Pizzatto & Marques 2002) ainda é difícil fazer uma avaliação 
segura para os diferentes grupos de serpentes.  
A maturidade sexual é um aspecto pouco conhecido mesmo entre espécies de climas 
temperados, sendo difícil a detecção de padrões para a maioria dos grupos de serpentes (cf. 
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Parker & Plumer 1987). Em muitas espécies os machos atingem a maturidade mais cedo, 
com menor tamanho corporal, entretanto isso não ocorre em todas as serpentes (Parker & 
Plumer 1987). O tamanho do corpo na maturidade geralmente está relacionado ao tamanho 
médio dos adultos (cf. Shine 1978, 1980b, 1989). As fêmeas geralmente atingem tamanhos 
maiores que os machos, porém as espécies que apresentam combate ritual entre machos 
costumam apresentar dimorfismo inverso (Shine 1994). O tamanho corporal da fêmea tem 
forte influência sobre sua fecundidade, incluindo o número, tamanho e massa dos filhotes 
(Fitch 1970, 1981, Marques 1996a,b, Shine 1993, 1994). Isso pode explicar a grande 
variação intra e interespecífica deste parâmetro entre as serpentes.  
Ao contrário do que ocorre com os Colubroidea, existem relativamente poucos 
estudos sobre a biologia reprodutiva de serpentes mais basais na filogenia, mesmo em 
outras regiões do mundo (Greene 1997, Ross & Marzec 1990). A família Boidae 
compreende três subfamílias: Boinae (restrita a regiões Neotropicais e ilhas no Pacífico), 
Erycinae (serpentes fossoriais encontradas na América do Norte, Europa, Ásia e África) e 
Pythoninae (Australia, Ásia e África). A biologia reprodutiva dos Pythoninae é conhecida 
para a maioria das espécies, especialmente as encontradas na Austrália (Barker & Barker 
1994, Shine 1991, Shine & Slip 1990). Entretanto, para os Boinae estas informações estão 
restritas basicamente ao gênero Candoia (endêmico da região da Nova Guiné e Ilhas 
Salomão) (Harlow & Shine 1992) e dados de espécies neotropicais obtidos em cativeiro 
(Greene 1997, Ross & Marzec 1990). As informações obtidas em cativeiro não permitem 
caracterizar com segurança as tendências reprodutivas deste grupo de serpentes. A família 
Boidae possui posição basal entre as serpentes macrostomata, portanto a caracterização da 
reprodução neste grupo é essencial para compreender melhor os padrões reprodutivos e sua 
evolução entre os macrostomata. 
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MATERIAL E MÉTODOS 
 Foram consultadas as coleções das seguintes instituições: Museu Paraense Emílio 
Goeldi (MPEG), Instituto Nacional de Pesquisas Amazônicas (INPA), Universidade 
Federal do Amazonas (UFAM), Comissão Executiva do Plano da Lavoura Cacaueira 
(CEPLAC), Universidade de Brasília (UnB), Universidade Estadual de Campinas 
(Unicamp), Universidade Federal do Grosso do Sul (UFMS – campus Campo Grande e 
Corumbá), Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuária (EMBRAPA – Corumbá) e 
Instituto Butantan (IB). Os táxons analisados foram: Boa constrictor amarali, B. c. 
constrictor, Corallus caninus, C. hortulanus, Epicrates cenchria cenchria, E. c. crassus, E. 
c. maurus, E. c. assisi, E. c. polylepis, E. c. hygrophilus, E. c. barbouri, Eunectes notaeus, 
E. murinus e E. deschauenseei. 
Todos os exemplares examinados foram medidos quanto ao comprimento rostro-
cloacal (CRC) e determinados quanto ao sexo. Dos exemplares dissecados, foram medidos 
o tamanho do maior folículo ovariano, largura e espessura dos testículos e diâmetro do 
ducto deferente. Nas fêmeas, foi contado o número de embriões ou folículos bem 
desenvolvidos. O desenvolvimento dos embriões foi categorizado em três estágios: 1 – logo 
após a ovulação (e provavelmente fecundação) quando somente o vitelo é visível, 2 – o 
vitelo ainda é abundante, mas um pequeno embrião já é visível e 3 – o embrião já está 
totalmente formado e não há mais vitelo. Verificou-se também a presença de conteúdo 
gastro-intestinal nos diferentes estágios reprodutivos.  
Fêmeas foram consideradas maduras quando apresentavam folículos em 
vitelogênese secundária embriões, ovidutos pregueados ou se haviam dado à luz antes da 
morte. O tamanho mínimo de folículos em vitelogênese secundária foi 10 mm (cf. Shine 
1978), estabelecido a partir da análise da distribuição dos tamanhos de folículos por mês. 
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Machos foram considerados maduros quando apresentavam testículos túrgidos e/ou ductos 
deferentes opacos e enovelados (cf. Shine 1980b, Slip & Shine 1988). 
A freqüência reprodutiva das fêmeas foi calculada pela porcentagem de fêmeas 
reprodutivas nas amostras (Seigel & Ford 1987). 
A atividade de machos e fêmeas foi inferida a partir da abundância de serpentes ao 
longo do ano (cf. Marques et al. 2001). 
 
ANÁLISE DE DADOS 
 Análises preliminares indicaram a ausência de variação nas variáveis medidas entre 
populações de uma mesma espécie (e.g., Boa c. constrictor e Corallus hortulanus na 
Amazônia e Mata Atlântica e Eunectes murinus no Cerrado e Amazônia). Assim, essas 
amostras foram analisadas conjuntamente. Portanto, os resultados referem-se a padrões 
gerais para as espécies.   
Quando os exemplares eram representados apenas por suas peles, o CRC foi 
estimado pela equação da reta de regressão linear do comprimento da cabeça ou da cauda 
pelo CRC. Em casos onde a regressão não era significativa ou não havia dados suficientes 
para fazê-la o CRC foi estimado pela medida da pele, utilizando-se régua. No caso de E. 
murinus, como grande parte da amostra de fêmeas era constituída apenas pelas peles, 
adotou-se o tamanho da menor fêmea adulta segundo Rivas (1999). O CRC médio dos 
machos e fêmeas adultos foi comparado por meio de teste t (Zar 1999). 
A relação entre o número de folículos vitelogênicos, embriões ou filhotes e o CRC 
da fêmea foi analisada por regressão linear (Zar 1999) para Corallus hortulanus. Para as 
outras espécies, cujo tamanho amostral era pequeno, essa relação foi investigada por meio 
de correlação de Spearman (Zar 1999).   
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 O volume dos testículos é utilizado como indicativo da espermatogênese (Fox 1952, 
Shine 1977, Volsφe 1944) e foi calculado pela fórmula do volume da elipsóide (4/3πabc, 
onde a é metade do comprimento, b é metade da largura e c metade da espessura do 
testículo (cf. Pleguezuelos & Feriche 1999). O diâmetro do ducto deferente é utilizado 
como indicativo de estocagem de esperma e pode sugerir a época de cópula (Almeida-
Santos et al. 2006). As variações no volume dos testículos e diâmetro do ducto deferente 
foram analisadas ao longo das estações do ano, por teste de Kruskal-Wallis nos casos em 
que o tamanho amostral permitia a análise. Quando a regressão linear do volume dos 
testículos e do diâmetro do ducto deferente em relação ao CRC era significativa os testes 
foram feitos utilizando-se os resíduos dessas regressões. Quando detectada diferença 
significativa realizou-se teste de Dunn para as comparações múltiplas a posteriori (Zar 
1999).  
 As relações entre tamanho das ninhadas, CRC dos recém-nascidos e o CRC das 
fêmeas foram analisadas utilizando-se o método de contrastes independentes (Felsenstein 
1989) considerando as hipóteses filogenéticas disponíveis (ver Apêndice 1, Capítulo 1).  
O tamanho da ninhada foi comparado entre espécies agrupadas quanto ao uso do 
ambiente por meio de ANCOVA. As variáveis foram transformadas para seu logaritmo 
natural, o CRC foi utilizado como variável independente, uso do substrato como fator e 
tamanho da ninhada como variável dependente. Para esta análise as espécies semi-
arborícolas (segundo a classificação utilizada no Capítulo 1) foram agrupadas junto com as 
terrícolas. Os resíduos da relação do tamanho da ninhada e CRC dos recém nascidos com o 
CRC das fêmeas foram relacionados à proporção do uso do substrato arbóreo por meio da 
análise de contrastes independentes (Felsenstein 1989) nas hipóteses filogenéticas 
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disponíveis (ver Apêndice 1, Capítulo 1), utilizando o programa Mesquite 1.05, associado 
ao pacote PDAP.  Nas análises de contrastes as proporções de uso do substrato foram 
transformadas para o arco-seno da raiz quadrada (Zar 1999) e nas relações entre CRC e 
tamanho da ninhada as variáveis foram transformadas para seu logaritmo natural. Todos os 
ramos foram ajustados para 1 e as relações entre as variáveis foram analisadas por 
regressão linear forçada a passar pela origem (i.e. com intercepto ajustado para 0; e.g., 
Martins & Hansen 1996). Nessas análises de fecundidade foram utilizadas as informações 
coletadas para todos os Boinae Neotropicais, Sanzinia madagascariensis, Candoia spp., 
Pythoninae australianos (citados no Capítulo 1). Informações adicionais às coletadas nos 
museus foram cedidas por Richard Shine (School of Biological Sciences, The University of 
Sydney) ou obtidas da literatura (Harlow & Shine 1992, Madsen & Shine 1996, Shine & 
Slip 1990, Shine et al. 1998, 1999a,b). 
 A variação na atividade de machos e fêmeas foi analisada por meio de Qui-
quadrado (Zar 1999), utilizando-se o número de serpentes por estação do ano: verão 
(janeiro a março), outono (abril a junho), inverno (julho a setembro) e primavera (outubro a 
dezembro). 
 
RESULTADOS 
Ciclos reprodutivos 
Boa constrictor amarali: folículos em vitelogênese secundária foram registrados a 
partir de junho (Fig. 1a), mas é possível que a vitelogênese se inicie antes. Provavelmente a 
ovulação e o início do desenvolvimento embrionário ocorram em meados de setembro, 
quando os folículos já estão grandes (Fig. 1a). Recém-nascidos foram encontrados 
principalmente em janeiro (Fig. 2a). O tamanho da ninhada foi positivamente relacionado 
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ao CRC da fêmea (R(s) = 0,83; p = 0,042; Fig. 3a). O número de folículos vitelogênicos nas 
fêmeas preservadas foi de 11 e 16 (Fig. 3a). Entretanto, houve registro de ninhadas (ou 
parte delas, nas quais só havia os filhotes, sem dados da mãe) com cinco (agosto), 10 
(janeiro) e 30 filhotes (sem data). Um evento de corte foi observado em abril de 2003 no 
serpentário do IB e outro em junho de 2004 na recepção do IB (ver detalhes abaixo). 
Cópula foi registrada em meados de julho de 2003, no serpentário do IB. Aparentemente, o 
volume dos testículos e diâmetro do ducto deferente não variaram ao longo do ano, embora 
indivíduos nos meses de setembro a dezembro tenham sido pouco amostrados (Figs. 4a e 
5a).  A freqüência reprodutiva das fêmeas foi de 13,6 % (Ntotal = 22). 
Boa c. constrictor: duas fêmeas em vitelogênese secundária foram encontradas em 
agosto e setembro, respectivamente (Fig. 1b). Uma fêmea com embrião (estágio 1 de 
desenvolvimento) foi encontrada em julho (Fig. 1b). Recém-nascidos foram encontrados 
principalmente em outubro, novembro, janeiro e fevereiro (Fig. 2b). Ninhadas foram 
registradas em setembro (N = 1), outubro (N = 2) e abril (N = 1). O tamanho da prole 
variou de 18 a 41 (N = 10), de acordo com o número de folículos ovarianos e embriões 
(Fig. 3b) e três ninhadas de 18, 27 e 34 filhotes (as duas últimas sem dados da mãe). O 
tamanho da prole aumentou com o CRC da fêmea (R(s) = 0,88; p = 0,004; Fig. 3b). Ritual 
de corte foi observado em meados de junho de 2004, nas caixas de manutenção temporária 
de serpentes da recepção do IB. Neste evento, um macho de B. c. constrictor dardejava e 
esfregava a região gular no dorso de uma fêmea de B. c. amarali, movimentando-se 
lentamente sobre ela. Aparentemente, o volume dos testículos aumenta entre janeiro e 
fevereiro e o diâmetro do ducto deferente entre abril e maio (Fig. 4b e 5b). A freqüência 
reprodutiva das fêmeas foi de 16,7% (Ntotal = 18) 
 113  
Corallus caninus: folículos em vitelogênese secundária foram encontrados em 
março, setembro, outubro e dezembro, sendo este o maior (Fig. 1c). Uma ninhada com sete 
filhotes foi registrada em janeiro. Dois filhotes com tamanho próximo ao de recém-
nascidos (CRC = 400 e 399 cm) foram registrados em janeiro e outubro, respectivamente. 
O número de folículos vitelogênicos variou de três a 11 e não estava relacionado 
significativamente ao CRC da fêmea (R(s) = -0,22; p = 0,576; Fig. 3c). Não há informações 
sobre o ciclo reprodutivo de machos devido ao baixo tamanho amostral. A freqüência 
reprodutiva das fêmeas foi de 35% (Ntotal = 20) 
Corallus hortulanus: folículos em vitelogênese secundária só não foram 
encontrados em junho e embriões em estágio inicial de desenvolvimento ocorreram em 
outubro e dezembro (Fig. 1d). Recém-nascidos ocorreram principalmente em maio e 
outubro (Fig. 2c). Uma ninhada nasceu em cativeiro em maio, de mãe coletada prenhe, no 
norte da Mata Atlântica (BA) e outra em junho, no sul da Mata Atlântica (RJ). O número de 
folículos vitelogênicos ou embriões variou de três a 24, sendo correlacionados 
positivamente com o CRC da fêmea (Fig. 3d; R2 = 0,18; β = 0,015; p = 0,007). O volume 
dos testículos (Fig. 4c; H(3,31) = 1,35, p = 0,72) e diâmetro do ducto deferente não variam 
significativamente ao longo do ano (Fig. 5c, H(3,34) = 2,78, p = 0,43). A freqüência 
reprodutiva das fêmeas foi de 50,6% (Ntotal = 83) 
Corallus cropanii: não há informações. 
Epicrates cenchria assisi: folículos vitelogênicos ocorreram em maio e agosto, uma 
fêmea com embriões em estágio 1 de desenvolvimento foi registrada em novembro (Fig. 
1e) e outra em maio (embriões não medidos pois estavam muito deformados). Recém-
nascidos foram encontrados em outubro (N = 2), janeiro (N = 2), fevereiro a abril (N = 1 
em cada mês) e junho (N = 1). Uma ninhada com cinco filhotes foi registrada em maio e 
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duas, com oito filhotes cada, em dezembro. O número de folículos vitelogênicos ou 
embriões foi de sete (N = 1 fêmea), oito (N = 3), 11 (N = 1) e 14 (N = 1) e não foi 
relacionado ao CRC da fêmea (R(s) = -0,39; p = 0,439). Não houve variação nos resíduos do 
volume dos testículos (variáveis transformadas para o logaritmo natural, F(2,17) = 1,13; p = 
0,346; Fig. 4d) nem no diâmetro do ducto deferente (variáveis transformadas para o 
logaritmo natural, F(2,16) = 0,66; p = 0,535; Fig. 5d). A freqüência reprodutiva das fêmeas 
foi de 30,3% (Ntotal = 18).  
Epicrates c. cenchria: folículos em vitelogênese secundária ocorreram entre junho e 
dezembro. Embriões em estágio 1 de desenvolvimento foram encontrados de agosto a 
outubro e embriões em estágio 2 em novembro (Fig. 1f).  Um maior número de filhotes 
com tamanho de recém-nascidos ocorreu em dezembro e fevereiro (Fig 2d) e uma ninhada 
com 15 filhotes foi coletada em janeiro. O número de folículos ou embriões variou de oito a 
25 nas fêmeas dissecadas e não estava relacionado significativamente ao CRC da fêmea 
(R(s) = 0,44; p = 0,207; Fig 3e). Os resíduos dos volumes dos testículos (variáveis 
transformadas para o logaritmo natural, F(3,31) = 0,52; p = 0,675) e do diâmetro do ducto 
deferente (variáveis transformadas para o logaritmo natural, F(3,31) = 1,45; p = 0,246) não 
variam ao longo das estações do ano (Fig. 4e, 5e). A freqüência reprodutiva das fêmeas foi 
de 66,5% (Ntotal = 18) 
Epicrates c. crassus: folículos vitelogênicos ocorreram entre abril e maio e em 
outubro. Embriões ocorreram de outubro a dezembro (Fig. 1g). Filhotes com tamanho de 
recém-nascidos foram encontrados principalmente em novembro (Fig. 2e). Uma fêmea 
expeliu 14 filhotes completamente formados no momento em que foi atropelada em 
27/01/2000, em uma estrada no Paraná. O número de folículos ou embriões nos exemplares 
fixados variou de oito a 26 (Fig. 3f) e não foi relacionado ao CRC da fêmea (R(s) = -0,09; p 
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= 0,789). O volume dos testículos aumentou significativamente no verão-outono e diminuiu 
no inverno-primavera (Fig. 4f; H(3,30) = 10,94, p = 0,012), ao passo que o ducto deferente 
aumentou no outono-inverno e diminuiu na primavera verão (Fig. 5f; H(3,31) = 8,12; p = 
0,045). Combate entre machos, em cativeiro, foi observado entre abril e junho de 2001, 
2002 e 2003. A freqüência reprodutiva das fêmeas foi de 60,2% (Ntotal = 27) 
 Epicrates c. maurus: a única informação reprodutiva disponível é a ocorrência de 
uma ninhada com oito filhotes, nascida em cativeiro, de fêmea coletada grávida em 
novembro, em Cachoeira do Arari, Ilha de Marajó, PA. 
Eunectes deschauenseei: não foram encontradas fêmeas em vitelogênese 
secundária. O número de filhotes de ninhadas nascidas em cativeiro, provenientes de 
fêmeas grávidas, variou de três a 27 filhotes (Fig. 3g). As ninhadas foram registradas em 
março (N = 1), abril (N = 2) e novembro (N = 2). Um filhote com tamanho de recém-
nascido foi registrado em dezembro. O tamanho da amostra de machos não foi suficiente 
para análise. A freqüência reprodutiva das fêmeas foi de 33,3% (Ntotal = 11). 
Eunectes murinus: um maior número de filhotes foi registrado em maio e julho (Fig 
2f). Uma ninhada com 82 filhotes foi registrada em maio (CRC da fêmea = 4394 mm), 
outra com 54 filhotes em julho (CRC da fêmea = 3900 mm), e outras duas com 70 e 49 
filhotes em junho e agosto, respectivamente. Não há informações suficientes para descrever 
o ciclo reprodutivo dos machos. O pequeno número de fêmeas adultas na amostra não 
pertimiu a inferência da freqüência reprodutiva. 
Eunectes notaeus: o único dado reprodutivo disponível é de uma ninhada de 13 
filhotes em março (CRC da fêmea = 2255 mm). O pequeno número de fêmeas adultas na 
amostra não pertimiu a inferência da freqüência reprodutiva. 
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Figura 1. Variação no diâmetro do maior folículo ovariano (símbolos cheios) ou embriões 
em estágio 1 (símbolos vazios) nos Boinae Neotropicais. C. +: exemplares com folículos e 
corpo lúteo ou oviduto muito pregueado. F e G. x: embriões em estágio 2. Todas as 
medidas em mm. 
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Figura 2. Número de recém-nascidos por mês, nos Boinae Neotropicais.  
 118  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 Figura 3. Relação do número de folículos vitelogênicos, embriões ou filhotes com o 
comprimento rostro-cloacal da fêmea, nos Boinae Neotropicais. Símbolos cheios: folículos, 
vazios: embriões ou filhotes. 
 
 
 
 119  
 
Figura 4. Variação no volume dos testículos nos Boinae Neotropicais.  
 120  
 
Figura 5. Variação no diâmetro do ducto deferente nos Boinae Neotropicais.  
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 O tamanho médio da ninhada aumenta com o aumento do CRC médio das fêmeas, 
nas espécies de Boinae e Pythoninae mesmo considerando o efeito filogenético (hipótese de 
Kluge (1991, 1993): R2 = 0,27; p = 0,005; hipótese de Burbrink (2005): R2 = 0,28; p = 
0,004). O CRC médio dos recém-nascidos também aumenta com o CRC médio das fêmeas 
nas duas subfamílias (hipótese de Kluge (1991, 1993): R2 = 0,70; p < 0,0001; hipótese de 
Burbrink (2005): R2 = 0,71; p < 0,0001). Espécies aquáticas (Eunectes spp.) apresentaram 
ninhadas relativamente maiores ao passo que as arborícolas apresentaram ninhadas menores 
(ANCOVA - inclinação: F(1,146) = 5,97; p < 0,0001; Fig. 6). O tamanho da ninhada diminui 
com o aumento da arborealidade mesmo considerando o efeito filogenético (hipótese de 
Kluge (1991, 1993): R2 = 0,15; p = 0,029; hipótese de Burbrink (2005): R2 = 0,13; p = 
0,030; Fig. 7) e o tamanho do recém-nascido não está relacionado com o grau de 
arborealidade (hipótese de Kluge (1991, 1993): R2 = 0,03; p = 0,417; hipótese de Burbrink 
(2005): R2 = 0,05; p = 0,302).  
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Figura 6. Relação entre o comprimento rostro-cloacal das fêmeas e o tamanho da ninhada 
entre os boidae aquáticos, terrícolas e arborícolas.  
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Figura 7. Relação entre os resíduos do tamanho da ninhada e o uso do substrato arbóreo nos 
Boiadae, segundo hipótese filogenética adaptada de Kluge (1991, 1993) (a) e Burbrink 
(2005) (b). 
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Atividade 
 Fêmeas de Boa c. amarali foram mais abundantes no outono, entre abril e junho (X2 
= 14,9; gl = 3; p = 0,019; Fig. 8a) e não houve variação sazonal significativa na abundância 
das fêmeas das outras espécies entre as estações do ano (Boa c. constrictor: X2 = 0,89; gl = 
3; p = 0,829; Fig. 8a; Corallus caninus: X2 = 0,83; gl = 3; p = 0,843; Fig. 8b; Corallus 
hortulanus: X2 = 5,0; gl = 3; p = 0,170; Fig. 8b; Epicrates c. assisi: X2 = 5,77; gl = 3; p = 
0,123; Fig. 8c; Epicrates c. cenchria: X2 = 0,24; gl = 3; p = 0,506; Fig. 8c; Epicrates c. 
crassus: X2 = 3,7; gl = 3; p = 0,240; Fig. 8c; Eunectes deschauenseei: X2 = 5,0; gl = 3; p = 
0,172; Fig. 8d e Eunectes murinus: X2 = 2,38; gl = 3; p = 0,496; Fig. 8d). Machos de Boa c. 
amarali (X2 = 10,3; gl = 3; p = 0,016; Fig. 9a), Corallus caninus (X2 = 30,9; gl = 3; p < 
0,00001; Fig. 9b), Epicrates c. crassus (X2 = 8,13; gl = 3; p = 0,045; Fig. 9c) e Eunectes 
deschauenseei (X2 = 12,4; gl = 3; p = 0,006; Fig. 9d) foram mais coletados no outono, de 
abril a junho, e de Corallus hortullanus no verão, de janeiro a março (X2 = 11,2; gl = 3; p = 
0,010; Fig. 9b). Machos das outras espécies não apresentaram variação sazonal na atividade 
entre as estações do ano (Boa c. constrictor: X2 = 2,33; gl = 3; p = 0,506; Fig. 9a; Epicrates 
c. assisi: X2 = 6,2; gl = 3; p = 0,102; Fig. 9c; Epicrates c. cenchria: X2 = 2,06; gl = 3; p = 
0,561; Fig. 9c; Eunectes murinus: X2 = 3,69; gl = 3; p = 0,297; Fig. 9d e Eunectes notaeus: 
X2 = 0,05; gl = 3; p = 0,997; Fig. 9d). 
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Figura 8. Variação sazonal na atividade de fêmeas dos Boinae. A. barras escuras: Boa 
constrictor amarali, claras: Boa c. constrictor; B. barras escuras: Corallus hortulanus, 
claras: C. caninus; C. barras escuras: Epicrates cenchria assisi, claras: Epicrates c. 
cenchria, hachurada: Epicrates c. crassus; D. barras escuras: Eunectes murinus, claras: E. 
deschauenseei, hachuradas: E. notaeus. 
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Figura 9. Variação sazonal na atividade de machos dos Boinae. A. barras escuras: Boa 
constrictor amarali, claras: Boa c. constrictor; B. barras escuras: Corallus hortulanus, 
claras: C. caninus; C. barras escuras: Epicrates cenchria assisi, claras: Epicrates c. 
cenchria, hachurada: Epicrates c. crassus; D. barras escuras: Eunectes murinus, claras: E. 
deschauenseei, hachuradas: E. notaeus. 
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DISCUSSÃO 
 Ciclos reprodutivos 
 Boa c. amarali apresenta ciclo reprodutivo pouco mais tardio e curto em relação a 
B. c. constrictor. Na primeira subespécie, a formação de embriões inicia-se em setembro e 
os nascimentos ocorrem principalmente em janeiro; na segunda, os embriões aparecem em 
junho e os nascimentos ocorrem de setembro a fevereiro. Essas diferenças possivelmente 
estão relacionadas às diferenças climáticas, já que B. c. amarali ocorre em áreas com maior 
sazonalidade climática do que B. c. constrictor. Entretanto, a época de corte e cópula e o 
tamanho da prole são similares nas duas subespécies. Adicionalmente, B. c. occidentalis, na 
Argentina, também apresenta ciclo folicular sazonal, com a reprodução (gametogênese, 
corte e cópula) ocorrendo na estação seca (Abril a Setembro) e tamanho de prole similar às 
duas subespécies aqui estudadas (Bertona & Chiaraviglio 2003). Em cativeiro, diferentes 
subespécies também apresentam cópula no outono-inverno e nascimento no verão (Ross & 
Marzec 1990). Embora o ciclo reprodutivo das fêmeas pareça ser conservativo nessa 
espécie, é possível que haja diferenças na extensão ou época do ciclo e em determinados 
comportamentos associados à reprodução. Por exemplo, em B. c. occidentalis foi registrada 
a ocorrência de agregações reprodutivas durante o outono, na Argentina (Bertona & 
Chiaraviglio 2003), comportamento aparentemente nunca relatado para jibóias brasileiras, 
mesmo em cativeiro. Em algumas subespécies de B. constrictor cativas as fêmeas 
necessitam de vários machos e múltiplas cópulas para se reproduzirem (Ross & Marzec 
1990), o que sugere que as agregações reprodutivas devem realmente fazer parte do sistema 
de acasalamento nesses casos. Informações sobre o ciclo espermatogênico não estão 
disponíveis para a maioria das subespécies, mas parece ser contínuo naquelas aqui 
estudadas.  
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 Entre as Corallus, C. hortulanus parece ter ciclo mais longo do que C. caninus. Na 
primeira espécie a vitelogênese deve ser lenta, iniciando-se em julho e podendo se 
prolongar até maio do ano seguinte. Os nascimentos podem ocorrer de junho a maio. Já em 
C. caninus os nascimentos ocorrem entre outubro e janeiro. De forma geral, C. cooki, C. 
grenadensis, C. hortulanus e C. ruschenbergerii tendem a ter filhotes na estação chuvosa 
(julho a dezembro; cf. Henderson 2002). Isso também ocorre com C. caninus, entretanto os 
dados aqui obtidos para C. hortulanus não concordam com os obtidos por Henderson 
(2002), possivelmente devido ao seu pequeno tamanho amostral. A espermatogênese parece 
ser contínua e a ausência de variação no diâmetro do ducto deferente sugere que os ciclos 
de machos e fêmeas sejam associados (Almeida-Santos et al. 2006). Em cativeiro, o 
combate em C. caninus foi registrado no inverno (Osborne 1984). 
Apesar de sugestões de que fêmeas do grupo Epicrates cenchria poderiam 
apresentar reprodução contínua e anual (Ross & Marzec 1990), todas as subespécies aqui 
estudadas apresentam ciclos sazonais com gestação nas estações mais quentes/chuvosas. A 
reprodução sazonal também ocorre em outras espécies do gênero, com vitelogênese e 
gestação na primavera e início do verão e nascimentos desde o final do verão até início do 
outono na natureza (Murphy & Guese 1977: E. f. fordii; Murphy et. al. 1978: E. c. 
cenchria, E. f. fordii, E. g. gracilis; Vitt & Vangilder 1983: E. c. assisi; Reagan 1984, 
Wiley 2003: E. inornatus) ou mesmo em cativeiro (Buden 1975: E. chrysogaster; Hanlon 
1964: E. striatus; Murphy et al. 1978: E. angulifer). Nas subespécies de E. cenchria aqui 
estudadas a vitelogênese ocorre na estação seca (outono-inverno) e os nascimentos na 
chuvosa (final de primavera-início de verão). O ciclo dos machos apresentou-se mais 
variável, sendo sazonal e não sincrônico com o das fêmeas em E. c. crassus e contínuo em 
E. c. assisi e E. c. cenchria. Em E. c. crassus, a assincronia da época de gamegênese para 
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ambos os sexos e época de cópula sugere que, além dos machos, fêmeas também devem 
estocar esperma. O combate entre machos deve ser comum a todos os representantes do 
grupo, a julgar pelo dimorfismo sexual de tamanho (veja no capítulo 1). Tolson (1992) 
ressalta que existe nítido padrão de acasalamento na primavera em Epicrates ssp. 
Entretanto, isto parece ocorrer apenas nas espécies caribenhas (E. angulifer: Murphy et al. 
1978, Ross & Marzec 1990; E. subflavus: Ross & Marzec 1990; E. striatus: Hanlon 1964; 
E. inornatus: Grant 1932 apud Reagan 1984; Peres-Rivera & Velez 1978 apud Reagan 
1984) com exceção de E. f. fordii que copula no inverno (Murphy & Guese 1977). Espécies 
continentais como as do grupo cenchria apresentam cópula (e combate, quando registrado) 
no outono-inverno (Ross & Marzec 1990, Schuett & Schuett 1995, Pizzatto et al. 2006). 
 Entre as sucuris, as duas menores espécies, Eunectes notaeus e E. deschauenseei 
parecem apresentar ciclos mais semelhantes, com nascimentos na estação chuvosa e início 
da seca. Por outro lado, os nascimentos em E. murinus ocorrem durante a seca (outono-
inverno), o que concorda com os dados obtidos para a população venezuelana (cf. Rivas 
1999). Outros estudos relatam parturição de E. murinus na estação seca (outono-inverno) na 
Guiana, Equador e Peru (veja em Strimple 1993).  Entretanto, existem relatos de cópula no 
final do outono e início do inverno e nascimentos no verão, em Trinidad e uma serpente foi 
encontrada com embriões desenvolvidos, na Amazônia Brasileira, em outubro (Hero & dos 
Santos 1987, Strimple 1993). Quanto ao tamanho da prole, E. deschauenseei e E. notaeus 
apresentaram ninhadas menores, o que deve estar relacionado ao menor tamanho corporal. 
Entretanto, há poucos dados para E. notaeus e é possível que esta apresente ninhadas 
maiores que E. deschauenseei, pois seu tamanho corporal é maior. Os tamanhos das 
ninhadas para E. murinus registrados no presente estudo são maiores do que o tamanho 
médio da população venezuelana, porém está dentro da amplitude registrada para esta 
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popoulação (cf. Rivas 1999) na Venezuela. As agregações reprodutivas em E. murinus 
ocorrem no final do inverno ao início da primavera (Rivas 1999), portanto simultâneas à 
vitelogênese. Não foram obtidos relatos sobre agregações reprodutivas de E. murinus no 
Brasil. Registros de variações inter-populacionais no sistema de acasalamento em serpentes 
são raros. O único caso bem conhecido é do pitoníneo australiano Morelia spilota (Shine & 
Fitzgerald 1995). Nesta espécie, os machos da população do sul da Austrália tendem a se 
agregar em torno de uma única fêmea e não apresentam qualquer comportamento 
agonístico (Slip & Shine 1988), ao passo que os machos das populações da costa nordeste 
realizam combate ritual (Shine & Fitzgerald 1995). Entretanto, nesta espécie, tais 
populações são representadas por subespécies distintas (M. s. spilota no sul da Austrália e 
M. s. variegata na costa nordeste) e a variação no sistema de acasalamento é acompanhada 
de variação no dimorfismo sexual de tamanho, com fêmeas maiores que machos em M. s. 
spilota e o inverso em M. s. variegata (Slip & Shine 1988, Shine & Fitzgerald 1995). No 
caso de E. murinus, em ambas as populações do Brasil e Venezuela as fêmeas são maiores 
que os machos e não existe qualquer evidência de que estas representem subespécies 
distintas. Assim, provavelmente, a ausência de registros de agregações desta espécie no 
Brasil se deve à falta de estudos.  
Por outro lado, E. notaeus é abundante no Pantanal e não há registros de agregações 
reprodutivas para esta espécie, apesar de estudos de longa duração nesta área (cf. 
Strüssmann 1992, O.A.V. Marques, com. pess.). Assim, é pouco provável que esta espécie 
apresente comportamento de agregação na época reprodutiva. As informações disponíveis 
para E. deschauenseei, tanto de observações no campo como dos espécimes preservados 
(e.g., SSD) não são suficientes para discutir sobre o sistema de acasalamento nesta espécie.   
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De forma geral, quanto aos ciclos reprodutivos, as fêmeas de todos os Boinae 
analisados apresentam ciclos reprodutivos sazonais (Figs. 1 e 10). Os ciclos testiculares são 
mais variáveis entre as espécies, podendo ser contínuos ou sazonais (Figs. 4 e 5). O 
tamanho do corpo na maturidade sexual depende do tamanho médio das espécies, sendo 
que espécies maiores têm maturidade com maior CRC, e as fêmeas atingem maturidade 
sexual com CRC maior ou similar ao dos machos, em todas as espécies. O combate entre 
machos ocorre pelo menos em dois gêneros estudados (Corallus e Epicrates) e as 
agregações reprodutivas foram registradas pelo menos nas populações venezuelanas de 
Eunectes murinus (Rivas 1999). O tamanho da prole tende a aumentar com o CRC da 
fêmea, embora esta relação não seja estatisticamente significativa para a maioria das 
espécies. Isso provavelmente se deve ao pequeno tamanho amostral da maioria dos casos. 
O aumento da fecundidade, em termos de tamanho da ninhada, é um agente seletivo que 
favorece o aumento do tamanho corporal nas fêmeas (Shine 1994).  
 A freqüência reprodutiva parece alta em Epicrates c. assisi e E. c. crassus (mais de 
50%), o que poderia sugerir reprodução anual. Entretanto, é pouco provável que isso ocorra 
já que a vitelogênese sempre se inicia logo após a época de nascimentos e deve ser 
improvável que fêmeas pós-parto consigam alocar, em um período tão curto, energia 
suficiente para um novo ciclo (veja também em Rivas 1999). A alta freqüência reprodutiva 
observada pode se dever a desvios de coleta. Fêmeas reprodutivas tendem a ser mais lentas 
e permanecem expostas para termorregular por mais tempo do que as não reprodutivas 
(Seigel et al. 1987, Shine 1979, 1980a) estando, geralmente mais susceptíveis à coleta. 
Além disso, esse desvio pode variar de acordo com o comportamento das espécies durante 
a prenhez e o uso do ambiente. 
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 O tamanho relativo da ninhada é maior em serpentes aquáticas e terrícolas, e menor 
nas arborícolas.  Serpentes aquáticas tendem a ter ninhadas menores do que as terrícolas e 
deslocadas para a porção mais cranial do corpo, o que facilitaria a propulsão caudal na 
natação (Shine 1988). Entretanto, essas tendências não foram observadas nos Boinae aqui 
analisados ou entre espécies de Xenodontinae aquáticas brasileiras (Scartozzoni 2005). Ao 
contrário, essas serpentes apresentaram ninhadas maiores. Isso é possível, pois o empuxo 
da água diminui o efeito da gravidade sobre os corpos. No caso das serpentes arborícolas, a 
seleção natural deve favorecer a ocorrência de ninhadas menores que devem causar menor 
deformação do corpo e, portanto, minimizar os efeitos da gravidez (aumento do peso 
corporal) sobre o equilíbrio no estrato arbóreo. Por outro lado, as espécies aquáticas tendem 
a ter filhotes de tamanho relativamente similar às terrícolas e as arborícolas parecem ter 
filhotes menores. 
 
Reprodução em outros Boidae 
  
Boinae 
 Dados mais completos sobre dimorfismo sexual e reprodução entre os Boinae não 
analisados neste estudo estão disponíveis apenas para espécies de Candoia, embora não 
haja informações sobre sazonalidade reprodutiva, já que os exemplares analisados não 
tinham registros de data de coleta (Harlow & Shine 1992). Em todas as espécies a 
reprodução é pelo menos bienal (Harlow & Shine 1992). Em cativeiro, a corte em C. 
bibroni ocorre no outono (Murphy et al. 1978) e em C. carinata na primavera, com 
nascimentos no outono-inverno (Ross & Marzec 1990). 
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 O dimorfismo sexual de CRC não ocorre em Epicrates inornatus, como em E. 
cenchria (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-Rolón, com. pess.) Os 
machos têm CRC médio de 1425 ± 306 mm (980 a 1850 mm), ao passo que as fêmeas têm 
1411 ± 214 mm (1080 a 1850 mm) (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-
Rolón, com. pess.). O SSD é de -0.01 (dados adaptados de Wiley 2003 e Alberto R. Puente-
Rolón, com. pess.). Fêmeas reprodutivas são encontradas desde o início da primavera até o 
verão (Wiley 2003). 
Combate entre machos em cativeiro foi registrado para Sanzinia madagascariensis 
no verão e outono (Carpenter et al. 1978). Entretanto, Ross & Marzec (1990) descrevem a 
ocorrência de cópula somente no outono e nascimentos na primavera-verão. No verão 
também ocorre em cativeiro combate e corte em Acranthophis dumerili e corte em A. 
madagascariensis (Murphy et al. 1981). Mais uma vez, os registros de Ross & Marzec 
diferem, sendo a cópula para A. dumerili no outono-inverno e nascimentos no inverno-
início de primavera e para A. madagascariensis a cópula é registrada praticamente o ano 
todo e os nascimentos no inverno-início de primavera (Ross & Marzec 1990). 
 
Pythoninae 
Existe maior número de informações reprodutivas para espécies da sub-família 
Pythoninae, especialmente as Australianas. Neste caso, na natureza, a oviposição inicia-se 
no final do inverno e prolonga-se até a primavera na maioria das espécies dos gêneros 
Aspidites, Liasis, Antareia e Morelia (Barker & Barker 1994, Shine & Slip 1990). Liasis 
fuscus é espécie com ampla plasticidade das características reprodutivas de acordo com as 
condições físicas da fêmea, locais de postura de ovos e temperatura dos ninhos (Madsen & 
Shine 1996, 1999; Shine et al. 1997). Apresenta variação na época de oviposição, 
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ocorrendo de agosto a outubro no norte da Austrália (Northern Territory) e de outubro a 
novembro no leste (Queensland) (Shine & Slip 1990). De acordo com informações 
provenientes de cativeiro e natureza, um grande grupo de espécies apresenta o mesmo 
padrão reprodutivo (Australianas: Aspidites spp., Morelia amethistina, Antaresia spp., 
Liasis spp., Leiopython albertisi, Bothrochilus boa, provavelmente Morelia oenpelliensis e 
Africanas-Asiáticas: Python molurus, P. curtus, P. anchietae, P. regius, P. sebae, e 
provavelmente Python timorensis): cópula no final do outono até o inverno, oviposições na 
primavera e nascimentos no verão (Barker & Barker 1994, Barker et al. 1979, Charles et al. 
1985, Murphy et al. 1978, 1981, Ross & Marzec 1990, Shine & Slip 1990). Morelia s. 
spilota e M. s. variegata diferem do padrão de cópula da maioria, acasalando-se entre 
setembro e novembro (final do inverno, início da primavera). O combate entre machos na 
época da cópula é comum na maioria dos Pythoninae (Shine 1994), mas agregações 
reprodutivas também ocorrem em certas espécies (e.g., M. s. splitola, Slip & Shine 1988). 
Os ciclos não aparentam ser anuais em todas as espécies na natureza (Shine & Slip 1990). 
Dentre as pythons afro-asiáticas existem algumas variações. Python reticulatus 
apresenta vitelogênese secundária e ovulação do final do outono ao início da primavera, 
oviposições na primavera. Os ciclos são bienais ou trienais (Shine et al. 1998, 1999a). O 
ciclo dos machos varia de acordo com a área de ocorrência das populações, mas é sempre 
sazonal (Shine et al. 1998, 1999a).  
Python curtus e P. brongersmai apresentam ciclos bienais semelhantes com 
oviposições no outono e pico de espermatogênese na primavera (Shine et al. 1999b).  
 
Erycinae 
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De acordo com informações de cativeiro distinguem-se três grupos: grupo 1 (Eryx j. 
johnii e Charina b. botae), com cópula na primavera e nascimentos no verão (Ross & 
Marzec 1990); grupo 2 (Eryx c. conicus, E. tataricus, E. miliaris e E. j. jaculus), com 
cópula no inverno-primavera e nascimentos no verão (Ross & Marzec 1990) e grupo 3 
(Eryx c. colubrinus e provavelmente E. jayakary), com cópula no verão e nascimentos no 
outono (Ross & Mrzec 1990, Staub & Eberton 2002). 
Na natureza, estão disponíveis informações para Charina bottae e C. reinhardii. 
Charina b. umbricata apresenta cópula na primavera e nascimentos no final do verão 
(como no grupo 1 acima).  O ciclo das fêmeas é bienal em ambas as espécies (Luiselli et al. 
2002). 
 
O padrão reprodutivo sazonal da maioria dos Boinae aqui analisados (Fig. 10) 
parece diferir daqueles encontrados nos Erycinae e Boinae de Madagascar, embora os 
dados para esses grupos sejam bastante restritos. Assemelha-se mais àquele encontrado 
para a maioria dos Pythoninae, onde os ciclos femininos não são anuais com vitelogênese 
sincrônica à cópula (i.e. pré-nupcial) no outono-inverno, ovulação e gestação (oviposição e 
incubação nos Pythoninae) concentrados na primavera e nascimentos concentrados no 
verão. 
O tamanho da ninhada é semelhante nas três sub-famílias (ANCOVA, dados 
transformados para o logaritmo natural sem a inclusão de Erycinae, inclinação: F(24,1) = 
0,28, p = 0,760, elevação: F(25,1) = 2,28, p = 0,143, Fig. 11). Esses resultados discordam do 
sugerido por Harlow & Shine (1992), onde espécies de Candoia apresentariam ninhadas 
relativamente maiores que os Pythoninae. Da mesma forma, a relação entre o CRC da 
fêmea e dos recém-nascidos não difere entre as sub-famílias (ANCOVA, dados 
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transformados para o logaritmo natural sem a inclusão de Erycinae, inclinação: F(19,1) = 
0,60, p = 0,447, elevação: F(20,1) = 0,61, p = 0,444, Fig. 12), como já sugerido por Harlow & 
Shine (1992). 
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Figura 10. Síntese geral dos ciclos reprodutivos dos Boinae estudados. Retas cheias 
indicam dados registrados e retas pontilhadas indicam inferências feitas a partir dos 
registros de distribuição dos folículos, embriões, ninhadas e filhotes. 
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Figura 11. Comparação entre o tamanho das fêmeas e o tamanho das ninhadas nas três sub-
famílias de Boidae. Dados para Candoia spp. de Harlow & Shine 1992, para Erycinae de 
Hoyer & Stewart 2000, Luiselli et al. 2002, para Pythoninae de Aubret et al. 2003, Shine et 
al. 1998, 1999a,b, Madsen & Shine 1996, Shine & Slip 1990, Slip & Shine 1988. 
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Figura 12. Comparação entre o tamanho das fêmeas e o tamanho dos recém-nascidos nas 
três sub-famílias de Boidae. Dados para Candoia spp. de Harlow & Shine 1992, para 
Erycinae de Hoyer & Stewart 2000, para Pythoninae de Madsen & Shine 1996, Shine & 
Slip 1990. 
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Atividade 
 Fêmeas de Boa c. amarali são mais coletadas durante o outono (abril-junho). 
Freqüentemente o aumento na coleta e, portanto, na atividade das fêmeas deve estar 
relacionado ao período de gestação, quando elas estão mais lentas e expostas ao sol e, 
portanto, têm maior probabilidade de serem coletadas (Seigel et al. 1987, Shine 1979, 
1980a).  Entretanto, para B. c. amarali, o outono representa apenas o início da gestação e é 
improvável que o aumento da coleta se deva a esse motivo, neste caso. É possível que, 
assim como nos machos dessa espécie, a maior abundância dos indivíduos no outono se 
deva à atividade de corte e cópula, assim como observado para os machos dessa espécie. 
No caso dos machos o aumento na coleta foi observado no outono para B. c. amarali, C. 
caninus, Epicrates c. crassus e Eunectes deschauenseei. Esse aumento deve resultar da 
maior atividade dos machos nessa época devido à procura pela fêmea para cópula, que é 
registrada pelo menos para B. c. amarali e Epicrates c. crassus nessa estação. Em Boa c. 
occidentalis também é verificado aumento nas coletas (machos e fêmeas juntos) durante o 
outono, quando ocorrem as agregações reprodutivas (Bertona & Chiariaviglio 2003, 
Chairiaviglio et al. 2003) O registro de combate em C. caninus é no inverno (Osborne 
1984), mas é possível que se inicie no outono. 
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CONCLUSÕES GERAIS 
 Apesar de algumas divergências de opiniões quanto à filogenia dos Boidae “boas” e 
“pítons” provavelmente tiveram sua origem e parte de sua evolução juntos. Atualmente, 
esses grupos só se encontram em simpatria na Nova Guiné e representam equivalentes 
ecológicos no Novo e Velho Mundo. A grande diversidade de hábitats e ambientes que 
essas serpentes ocupam levou a adaptações morfológicas distintas. Entretanto, elas 
sofreram poucas modificações ao longo de sua evolução quanto à sazonalidade reprodutiva, 
tamanho na maturidade e alguns parêmetros de fecundidade.  O tempo de vitelogênse 
secundária é mais prolongado em algumas espécies (e.g. Boa constrictor, Corallus 
hortulanus), mas de forma geral, está concentrado no outono-inverno. A época de gestação 
(final do inverno e início da primavera) dos Boinae coincide com a época de oviposição dos 
Pythoninae, de forma que os filhotes de ambos os grupos nascem também na mesma época 
(especialmente no verão). Entretanto, algumas especializações para a vida na água ou nas 
árvores influenciaram também a reprodução de algumas espécies, demonstrando certa 
plasticidade no grupo.  Aparentemente, Eunectes é o gênero que mais difere dos demais 
quanto à sazonalidade reprodutiva. O ciclo reprodutivo das fêmeas e época de acasalamento 
parecem estar relacionados às variações no volume de água dos rios. Também, espécies 
arborícolas sofreram modificações no tamanho e posição da ninhada. Assim, o padrão 
reprodutivo sazonal, com vitelogênese no outono-inverno, gestação concentrada na 
primavera e nascimentos no verão, é esperado para o ancestral dos Boinae e Pythoninae. 
 Da mesma forma, características morfológicas como tamanho do corpo e tamanho 
da cabeça sofreram poucas alterações entre os Boinae e Pythoninae, ao passo que 
características como tamanho de cauda, circunferência corporal e compressão lateral do 
corpo estão relacionadas ao uso do ambiente.  
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 Apesar da contribuição deste trabalho ao conhecimento dos Boidae, este grupo é 
ainda muito mal estudado. Existem imensas lacunas no conhecimento de algumas espécies, 
como por exemplo, as Epicrates das Antilhas, os boíneos de Madagascar e até mesmo as 
espécies brasileiras. O uso do ambiente é uma característica especialmente mal estudada e 
de extrema importância para estudos ecológicos, evolutivos e sobre conservação. Para 
muitas das espécies estudadas neste trabalho, o uso do ambiente foi inferido a partir da 
experiência de campo de pesquisadores. Apesar de constituírem registros confiáveis e terem 
sido suficientes ao propósito deste trabalho, essas informações são pouco precisas. 
Enquanto a filogenia do grupo volta a ser debatida, especialmente devido ao 
desenvolvimento das técnicas moleculares, e, ao mesmo tempo em que os boídeos 
compreendem um dos grupos de serpentes mais utilizados como animais de estimação e 
criados em cativeiro, nós sabemos basicamente nada sobre sistemas de acasalamento e 
aspectos básicos de história natural, como dieta. Por exemplo, Boa constrictor occidentalis 
apresenta comportamento de agregação durante a época reprodutiva e, apesar da jibóia 
brasileira ser uma espécie relativamente comum não há relatos sobre o comportamento 
reprodutivo desta espécie no Brasil (seja Boa c. constrictor ou Boa c. amarali). As 
informações disponíveis na literatura indicam que a dieta das jibóias brasileiras é composta 
principalmente por mamíferos, podendo incluir aves e lagartos. Entretanto, a análise do 
conteúdo estomacal dos espécimes analisados no presente trabalho indica que as aves 
compõem o principal item da dieta, pelo menos de Boa c. amarali e que lagartos são 
raramente consumidos por essa subespécie (dados não publicados). 
   
